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RESUMEN 
La estrategia de forrajeo por rutas de los colibríes implica la visita a diferentes especies de 
plantas con alta recompensa a lo largo de sus rutas, por lo que no pueden asegurar la fidelidad 
floral, lo cual influye en los sistemas de reproducción de las plantas que visitan. Aún no es 
claro cómo los ensambles de especies de plantas filogenéticamente emparentadas que 
coexisten en comunidades altamente diversas se mantienen aisladas reproductivamente. Se 
evaluó si los factores de la biología de la polinización promueven la coexistencia y el 
aislamiento reproductivo del ensamble de Columnea en la Reserva Natural Ñambí, Nariño, 
Colombia. Entre julio de 2013 y marzo de 2014 se estudió la temporalidad de floración de las 
plantas, su biología floral, patrones de producción de néctar y su sistema reproductivo. Se 
realizaron observaciones y filmaciones de los visitantes a las plantas y se capturaron colibríes 
para analizar las cargas de polen. Se calculó la tasa de visitas, la eficiencia de polinización y 
el grado de especialización del sistema, por medio de análisis de redes de interacción. Se 
encontraron 15 especies de Columnea que variaron en su densidad poblacional, hábitat e 
intensidad de floración. La longevidad floral varió entre 4 y 7 días por especie, periodo en el 
que produjeron una alta recompensa energética. El análisis multivariado permitió identificar 
patrones de asociación entre las especies de Columnea según su morfología floral, floración, 
néctar y atracción extrafloral. El 50% de las especies fueron autoincompatibles. En 327,2 
horas de observación se detectaron 10 especies de colibríes que visitaron de forma legítima 
las plantas. Phaethornis syrmatophorus tuvo la mayor frecuencia de visitas (80%), y visitó 12 
especies. Hubo un ajuste morfológico entre los colibríes y las plantas que visitaron, e indicó 
una restricción morfológica entre algunas interacciones. El análisis palinológico de 293 
muestras evidenció relaciones que no fueron detectadas por las observaciones e indicó la 
presencia de cargas de polen mixto en los colibríes. Las plantas también presentaron cargas de 
polen mixto, pero con una mayor proporción de granos de polen conespecífico. Los resultados 
evidenciaron una alta especialización asimétrica para las especies de Columnea y mecanismos 
de coexistencia asociados con diferencias en hábitat, fenología, morfología floral, patrones de 
atracción extrafloral, frecuencia de visitas y sitios de deposición del polen en los colibríes que 
permiten el aislamiento reproductivo del ensamble de Columnea. 
 
Palabras clave: Redes de interacción, Columnea, Colibríes, Chocó biogeográfico, 
Especialización 
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ABSTRACT 
The route-foraging strategy of hummingbirds implicates visits to different plant species with 
high recompense along the routes. It is not still clear how species assemblages of 
phylogenetically related plants that coexist in highly diverse communities are maintained 
reproductively isolated. It was evaluated whether the factors of the pollination biology 
promoted the coexistence and the reproductive isolation of the Columnea assemblage in the 
Ñambí Natural Reserve, Nariño, Colombia. The flowering temporality, floral biology, nectar 
output patterns and reproductive system of the plants were studied between July 2013 and 
March 2014. Visitors of the plants were observed and filmed, and hummingbirds were 
collected to analyze pollen loads. Visit rates, pollination efficiency and the specialization 
degree of the system were calculate by an interaction network analysis. 15 species of 
Columnea were found, which varied in population density, habitat and flowering intensity. 
Floral longevity varied between 4 and 7 days per species, period when high energetic 
recompense was produced. Multivariate analysis allowed identifying association patterns 
between the species of Columnea based on floral morphology, flowering, nectar and 
extrafloral attraction. The 50% of the species were autoincompatible. In 327,2 h of 
observation, 10 hummingbird species were detected visiting rightfully the plants. Phaethornis 
syrmatophorus had the higher visit frequency (80%), and it visited 12 species. There was a 
morphological adjustment between the hummingbirds and their visited plants, and it indicated 
a morphological limitation between some interactions. The palynological analysis of 293 
samples showed relationships which had not been detected by field observations and indicated 
the presence of mixed pollen load on the hummingbirds. The plants also showed mixed loads, 
but with a higher proportion of grain conspecific pollen grains. The results showed a high 
asymmetric specialization for the species of Columnea and coexistence mechanisms 
associated with habitat differences, phenology, floral morphology, patterns of extrafloral 
attraction, visitation frequency and places of pollen deposition on the hummingbirds, which 
allow the reproductive isolation of the Columnea assemblage.  
 
Key words: Interaction networks, Columnea, Hummingbirds, biogeographic Chocó, 
Specialization. 
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INTRODUCCIÓN 
 
Las interacciones planta-animal constituyen el andamiaje funcional en el cual se estructura la 
biodiversidad. Las actividades productivas por el hombre en el paisaje como la 
transformación y la fragmentación del hábitat (Kearns et al., 1998; Aizen 2007; Girão et al., 
2007), la contaminación por agroquímicos (Kevan 1999) y el cambio climático global 
(Hegland et al., 2009) afectan la estructura y organización de estas relaciones. Dentro de este 
tipo de interacciones, la polinización es un proceso determinante en la dinámica de los 
bosques tropicales y un servicio ambiental importante en la producción agrícola en el mundo 
(Kevan 1999; Steffan-Dewenter & Westphal 2008). Por tal razón, es fundamental la 
incorporación del estudio de interacciones planta-animal en los análisis de biodiversidad y 
funcionamiento de los ecosistemas para comprender su dinámica y prioridades de 
conservación. 
 
En el Neotrópico la especialización en los sistemas de polinización constituye un proceso 
determinante de la biodiversidad (Fenster et al., 2004), como por ejemplo en algunos grupos 
de plantas polinizadas por colibríes (Stiles 1975; Amaya-Márquez 1996; Kay & Schemske 
2003; Freitas et al., 2006; Perret et al., 2007; Abrahamczyk & Kessler 2010; Marten-
Rodríguez et al., 2009, 2010). Sin embargo, en áreas con una alta expresión de diversidad, los 
mecanismos implicados en los sistemas de polinización en plantas filogenéticamente 
relacionadas han sido poco estudiadas (Stiles 1975, Amaya-Márquez 1996, Kay & Schemske 
2003). Esta situación ha conducido a un desconocimiento de los mecanismos responsables de 
tan alta diversidad y sus implicaciones en la evolución floral. Dado que el entendimiento de la 
diversidad de especies depende de la comprensión de las interacciones entre ellas (Thompson 
12 
 
1994), es necesario abordar el estudio de las interacciones a escala local de grupos altamente 
diversos como Columnea y los colibríes, para entender los procesos que sostienen esta 
relación como la coevolución y la especialización en el sistema de polinización (Feinsinger 
1983). 
 
La hipótesis que se plantea en esta investigación propone que los mecanismos de coexistencia 
del ensamble de Columnea están asociados con las características de su biología floral, 
sistemas reproductivos y relaciones con sus polinizadores, de tal forma que se espera una 
variación en los patrones de la fenología de la floración, la morfología floral, la biología 
floral, las señales de atracción extrafloral, el sistema reproductivo y el grado de 
especialización según el polinizador y su eficiencia.  
 
El objetivo general de esta investigación fue: Evaluar los factores de la biología de la 
polinización que promueven la coexistencia y aislamiento reproductivo del ensamble de 
Columnea en la Reserva Natural Ñambí, Nariño, Colombia. Los objetivos específicos fueron:  
 
1. Identificar las especies de Columnea presentes en la reserva y sus patrones de 
diversidad, densidad poblacional y distribución espacial 
2. Describir la fenología de la floración y la biología floral  
3. Determinar el sistema reproductivo de las plantas 
4. Cuantificar la frecuencia de polen conespecífico vs heteroespecífico en los estigmas  
5. Identificar los visitantes florales y su eficiencia de polinización 
6. Cuantificar el grado de especialización de la interacción entre Columnea y sus 
polinizadores. 
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CAPÍTULO 1 
DIVERSIDAD, DENSIDAD POBLACIONAL Y DISTRIBUCIÓN 
ESPACIAL DEL GÉNERO COLUMNEA (GESNERIACEAE) EN LA 
RESERVA NATURAL RÍO ÑAMBÍ, NARIÑO, COLOMBIA 
 
RESUMEN. Se estudió la diversidad, la densidad poblacional, la distribución espacial y 
vertical de las especies del género Columnea (Gesneriaceae) en una localidad del suroccidente 
de Colombia. Se ubicaron 100 cuadrantes (10 x 10 m) con el fin de cuantificar la diversidad 
alfa, la densidad, y los patrones de distribución vertical y espacial de las especies. La 
diversidad y la densidad poblacional de cada especie se analizaron con relación a la elevación. 
Se encontraron 15 especies de Columnea en un rango altitudinal entre 1100 y 1500 m. La 
densidad de las especies varió con la elevación y fue mayor entre los 1100 y 1300 m. La 
riqueza varió entre 10 y 12 especies por sitio, la diversidad fue baja y varió con la elevación. 
Las especies con mayor densidad se encontraron a lo largo del gradiente altitudinal, su 
densidad fue más alta en una franja de 100 m y presentaron un patrón de distribución espacial 
agregado. La similitud en la composición de especies entre sitios fue baja, lo que indica una 
alta diversidad beta para este ensamble. Los resultados de este estudio indican que la Reserva 
Natural Río Ñambí presenta la riqueza de Columnea más alta registrada para cualquier 
localidad hasta el momento. Se discuten las diferencias en densidad y distribución vertical de 
las especies y su relación con sus polinizadores y dispersores. 
 
Palabras clave: Chocó biogeográfico, Columnea, densidad, diversidad, distribución espacial 
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ABSTRACT. Diversity, population density and vertical and spatial distribution of the species 
of Columnea genus were studied, in a locality of the southwestern of Colombia. One hundred 
plots (10 x 10 m) were set up in order to quantify the alpha diversity, density, and the vertical 
and spatial distribution pattern of the species. The diversity and population density of each 
species was analyzed with the elevation. Fifteen species of Columnea were recorded in a 
range from 1100 to 1500 m. Species density varied with elevation and was higher between 
1100 to 1300 m. Richness varied between 10 and 12 species per site, the diversity was low 
and varied with the elevation. Species with higher density were found along the altitudinal 
gradient, their density was higher at 100 m, and they showed a clumped spatial distribution. 
Species composition similarity was low between sites, which indicates a high beta diversity 
for this assemblage. The results of this study shows that Reserva Natural Río Ñambí exhibits 
the highest Columnea richness recorded for a locality to date. Differences in density and 
vertical distribution of Columnea species and relationship with pollinators and dispersers are 
discussed. 
 
Key words: Biogeographic Chocó, Columnea, density, diversity, spatial distribution 
 
INTRODUCCIÓN  
 
El Chocó biogeográfico constituye un centro de endemismo de plantas del planeta (Barthlott 
et al. 2005), donde predomina una alta diversidad y abundancia de epifitas vasculares (Gentry 
& Dodson 1987, Galeano et al. 1998, Köster et al. 2013), elementos característicos de los 
bosques neotropicales (Gentry & Dodson 1987, Benavides et al. 2006). Las epifitas usan a sus 
hospederos o forofitos únicamente como soporte mecánico y son importantes en la estructura 
y función de los ecosistemas por la captación y flujo de nutrientes, la regulación hídrica y el 
mantenimiento de la humedad del dosel (Benzing 1990, Cavelier et al. 1997); además de 
proveer recursos alimenticios y reproductivos para aves, anfibios y artrópodos (Nadkarni & 
Matelson 1989, Benzing 1990, Stuntz et al. 2002). Las epifitas vasculares constituyen entre el 
10 el 25% de la flora local en la franja de bosque tropical lluvioso a premontano (Nieder et al. 
2001, Wester et al. 2011), mientras que en los bosques montanos pueden alcanzar el 50% 
(Kelly et al. 1994). Estas plantas están representadas por 27614 especies, 913 géneros y 73 
15 
 
familias (Zotz 2013), de las cuales Orchidiaceae, Araceae, Bromeliaceae, Piperaceae, 
Gesneriaceae, Melastomataceae y Ericaceae son las más diversas (Gentry & Dodson 1987, 
Benavides et al. 2006). Las gesneriáceas epifitas alcanzan hasta el 5% de la flora vascular en 
los bosques lluviosos tropicales de zonas bajas (Wester et al. 2011), y junto con Ericaceae y 
Bromeliaceae son recursos importantes para las comunidades de colibríes, los cuales son sus 
principales polinizadores (Amaya-Márquez et al. 2001, Gutiérrez et al. 2004).  
 
La familia Gesneriaceae tiene alrededor de 600 especies (20%) y 20 géneros (16%) con hábito 
epifito (Wiehler 1982, Gentry & Dodson 1987, Skog & Boggan 2007, Zotz 2013). Sus hábitos 
de crecimiento varían de epífito a hemiepifito, en este último la planta inicia su vida como 
terrestre, con un sistema radical anclado al suelo y va creciendo trepada a un forofito. El 
sistema radical puede o no perder conexión con el suelo (hemiepífito primario); o puede 
germinar y desarrollarse en la corteza y su sistema radical desciende al suelo (hemiepífito 
secundario), o directamente en el forofito sin que su sistema radical alcance el suelo (Benzing 
1990, Salinas et al. 2010, Wiehler 1982, Weber 2004). Columnea es el género más diverso de 
las gesneriáceas neotropicales con 205 especies (Möller & Clark 2013). Son plantas de hábito 
terrestre (hierbas o sufrútices), trepador (enredadera-herbáceo o lianescente-leñoso) y 
estrictamente epifito, las cuales varían en la disposición del tallo (erecto, extendido o 
péndulo), el arreglo de las hojas en cada nudo (anisofilas o isofilas), y la orientación de las 
inflorescencias (adpresas al vástago y erectas) o exertas del vástago y erectas o péndulas, 
combinación de rasgos que incrementan su diversidad (Kvist & Skog 1993, Weber 2004). El 
género Columnea L., se distingue de otros de la familia por tener frutos carnosos 
indehiscentes de color opaco, globosos a ovoides (Smith 1994); flores tubulares, 
subventricosas o bilabiadas, de color rojo, púrpura, naranja o amarillo; y frecuentemente 
disposición anisofila en las hojas de cada nudo (Weber 2004). Además, varias especies 
presentan patrones distintivos de manchas de color rojo o púrpura en la parte abaxial de las 
hojas, las cuales constituyen una señal de atracción permanente a sus polinizadores (Stiles 
1981, Kvist & Skog 1993, Amaya-Márquez 1996).  
 
Las plantas del género Columnea tienden a presentar una distribución dispersa con pocos 
individuos por población (Smith 2008), sin embargo sólo hay un estudio que ha evaluado su 
densidad poblacional. Amaya-Márquez (1999) determinó si la edad y grado de perturbación 
del bosque afectaban la densidad poblacional de siete especies de Columnea. Sus resultados 
indicaron que la diferencia de edad del bosque no afectó los patrones de densidad para la 
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mayoría de especies, excepto en C. medicinalis y C. rubriacuta, que fueron más abundantes 
en las zonas de rastrojo. Las diferencias en la abundancia de estas dos especies fueron 
explicadas por la capacidad de estas especies para: 1) aprovechar la disponibilidad de luz; 2) 
una mayor tolerancia para soportar cambios microclimáticos asociados con la perturbación; 3) 
el comportamiento de los dispersores como tangaras, que viajan en bandadas mixtas y 
dispersan sus frutos, y el forrajeo en rutas de su polinizador, Phaethornis syrmatophorus; y 4) 
un sistema auto compatible que favorece la colonización (Amaya-Márquez 1999). 
 
A pesar de la alta diversidad exhibida por las Gesneriaceae neotropicales, son escasos los 
estudios en los que se analizan los patrones de distribución y densidad poblacional (Amaya-
Márquez 1999, Salinas et al. 2010). Esta información es importante para entender sus 
requerimientos de hábitat y estado poblacional, los efectos del impacto de los cambios 
antrópicos, procesos de extinción y estado de conservación (Kvist et al. 2004); así como sus 
interacciones con los polinizadores y el éxito reproductivo de las plantas (Feisinger et al. 
1991). En el presente trabajo se identificaron las especies de Columnea presentes en la reserva 
Natural Río Ñambí, y se determinó su diversidad, densidad poblacional, distribución espacial 
y vertical. 
 
ÁREA DE ESTUDIO  
 
La Reserva Natural Río Ñambí se encuentra ubicada en el corregimiento de Altaquer, 
municipio de Barbacoas, departamento de Nariño al sur occidente de Colombia a 1º18’N y 
78º05’O (Figura 1). Tiene una extensión de 1400 ha con un gradiente altitudinal entre 1100 y 
1900 m, aunque el terreno solo es accesible en las zonas bajas (Salaman 2001). Comprende 
zonas de vida de ecotono entre bosque pluvial tropical a pluvial premontano (Gutiérrez et al. 
2004). La precipitación anual promedio es de 7160 mm, con un patrón unimodal de lluvias 
con picos en mayo y octubre (Salaman 2001). Datos de la estación de Junín, a 7 Km de 
Ñambí, indican que la precipitación anual promedio es de 8825 mm (Franco-Rosselli et al. 
1997). La temperatura anual promedio es de 19 ºC, con una variación promedio en el día de 
5,5 ºC; la humedad relativa es del 100% debido a la saturación constante de neblina que 
reduce drásticamente la intensidad de luz solar (Salaman 2001). En Ñambí son frecuentes 
fuertes tormentas a lo largo del año que causan un impacto importante en la estructura del 
bosque al dejar claros de hasta 2000 m
2
 (Salaman 2001). 
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Ñambí se caracteriza por una cobertura representativa de bosque primario, aunque en algunas 
áreas el bosque esta intervenido por la extracción selectiva de madera como el barniz de pasto 
(Elaeagia utilis) o palmas para la construcción de senderos (Franco-Rosselli et al. 1997). La 
vegetación se caracteriza por un dosel de 25 y 30 m, una alta densidad de epífitas (Araceae, 
Ericaceae, Bromeliaceae y Gesneriaceae), un sotobosque denso, y una dominancia de palmas 
como Welfia regia, Wettinia castanea y W. kalbreyeri (Franco-Rosselli et al. 1997). Los 
elementos florísticos con mayor diversidad en Ñambí son Rubiaceae, Araceae y 
Melastomataceae (Franco-Rosselli et al. 1997).  
 
En Ñambí se encuentran áreas de bosque primario intervenido, bosque secundario, borde de 
bosque y claros, inmersas en una matriz de bosque maduro (Gutiérrez et al. 2004). Para 
abarcar este mosaico de hábitats y el gradiente altitudinal, se establecieron 4 trochas de 
estudio entre1100 y 1500m (Figura 1): 
 
El Barro: Bosque secundario entre 1100 y 1200 m, con un sotobosque poco denso dominado 
por Maranthaceae y Heliconiaceae; un dosel de bajo porte, entre 10 y 15 m debido a la 
extracción de madera. En esta zona predominan Rubiaceae, Melastomataceae, Clusiaceae, 
Cecropiaceae, Euphorbiaceae, Solanaceae y Marcgraviaceae. 
 
El Descansadero: Bosque maduro intervenido debido a la tala selectiva, entre 1200 y 1300 m. 
El dosel alcanza hasta 30 m con especies de Protium sp., Sapium glandulosum, Dendropanax 
macrophyllum, Elaeagia utilis, Bombacopsis patinoi y Casearia cajambrensis. El sotobosque 
es abierto y existe un alto nivel de epifitas de estrato medio y dosel. 
 
Puente-piedra: Bosque maduro con dominancia de palmas Wettinia castanea y W. kalbreyeri, 
entre 1300 y 1400 m. Es una zona muy húmeda con un sotobosque denso con dominancia de 
Melastomataceae, Rubiaceae, Dryopteridaceae, Araceae, y Solanaceae. El dosel es abierto 
debido a la presencia de palmas, alcanza hasta 25 m con algunos árboles emergentes de 
Sapium glandulosum, Bombacopsis patinoi y Protium sp. Hay una alta densidad de epifitas 
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debido a la humedad, donde predominan Bromeliaceae, Araceae, Ericaceae, Cyclantaceae, 
Orchidiaceae y Gesneriaceae. 
 
Quebrada la Sonadora: Bosque maduro a 2,5 km de la vía Pasto-Tumaco, entre 1400 y 
1500m, dominado por las palmas Welfia regia, y Wettinia castanea. El dosel alcanza una 
altura de 20 m con pocos arboles como Quaribea foenigracea. Hay una alta densidad de 
epifitas en la parte media de los troncos de las palmas. El sotobosque es abierto y está 
caracterizado por dominancia de Ossaea macrophylla, Miconia spp., Psychotria spp., y 
Palicourea spp. 
 
 
MÉTODOS 
 
Entre mayo y julio de 2013 ubicamos cuatro sitios de muestreo desde la entrada de la reserva 
hasta la cabaña siguiendo un gradiente altitudinal entre 1100 y 1500 m (Figura 1). En cada 
sitio delimitamos un trayecto de 500 x 10 m, marcado cada 10 m con un código único. Para 
cada trayecto seleccionamos 25 códigos con una tabla de números aleatorios, en cada uno de 
los cuales montamos una parcela de 10 x 10 m (Elzinga et al. 1998). En cada parcela 
contamos una sola vez, el número de individuos de cada especie de Columnea y registramos 
el hábito y la altura de cada planta. Para cada espécimen recolectado registramos el hábitat, la 
elevación, la posición geográfica y su estado reproductivo. Hicimos una colección de 
referencia para apoyar la identificación de cada especie, mediante comparación con 
especímenes de referencia en el Herbario Colombiano de la Universidad Nacional de 
Colombia (COL) con las claves de Kvist & Skog (1993).  
 
Calculamos la densidad de cada especie de Columnea (ind/ha), la frecuencia por sitio y el 
patrón de distribución espacial con el índice de Morisita (Krebs 1999). Comparamos la 
distribución vertical de las especies y la densidad poblacional entre sitios por especie con una 
prueba de Kruskal-Wallis, seguida por una prueba de comparaciones múltiples de Z (Zar 
1999). Visualizamos la distribución de las especies por cuadrante y por sitio con un gráfico de 
coocurrencias. Calculamos el índice de distribución espacial con la función “dispindmorisita” 
de la librería “Vegan” del programa R (Oksanen et al. 2013). También se calcularon los dos 
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valores críticos (Mclu, Muni) para el índice de Morisita y finalmente se calculó el índice de 
estandarizado de Morisita (Imst) con valores entre rangos de -1 a + 1 (con 95% de límites de 
confianza), donde un Imst = 0 muestra distribución aleatoria, Imst > 0 distribución agregada e 
Imst < 0 una distribución uniforme (Krebs 1999). Finalmente, calculamos los índices de 
diversidad alfa de Shannon-Wiener y Simpson, y diversidad beta con el índice de Bray Curtis 
(Krebs 1999). Comparamos la variación de la diversidad con respecto a la elevación con una 
prueba de Kruskal-Wallis, seguida por una prueba de comparaciones múltiples de Z (Zar 
1999). 
 
RESULTADOS 
 
Registramos 15 especies del género Columnea (Tabla 1; Figura 2), la distribución vertical 
varió significativamente entre especies (H14, 431 = 217, 5; p < 0,0001; Figura 3). C. minutiflora, 
C. fimbricalyx, C. ceticeps y C. byrsina, fueron epífitas y estuvieron restringidas al dosel, a 
excepción de C. minor, que se encontró entre el sotobosque (2 m) y el dosel; C. medicinalis y 
C. longinervosa fueron hemiepífitas secundarias y se encontraron entre el sotobosque y el 
estrato medio (Figura 3). Las especies restantes se encontraron entre 0 y 4 m; dentro de estas 
Columnea sp. nov. 1, C. eburnea, C. picta y C. rubriacuta fueron predominantemente 
hemiepífitas secundarias terrestres (Figura 3). La densidad de Columnea en la reserva fue de 
203ind/ha. La densidad de las especies varió con relación a la elevación (H3, 100 = 9,89; p = 
0,02) y fue mayor entre 1100 y 1300 m: C. albovinosa y Columnea sp. nov. 2 presentaron una 
mayor densidad entre 1100-1200 m, C. rubriacuta entre 1300 y 1400 m, y C. longinervosa 
entre 1400 y 1500 m (Tabla 1). 
 
La riqueza varió entre 10 y 12 especies por sitio y la diversidad varió con la elevación 
(Shannon-Wiener: H3, 100 = 27,7, p = 0,0001; Simpson: H3, 100 = 32,6, p = 0,0001). 
Encontramos una mayor diversidad entre 1100 y 1200 m, con una disminución entre 1300 y 
1400 m (Figura 4). El índice de Simpson mostró un patrón similar, pero con mayores valores 
entre 1400 y 1500 m (Figura 4). Las especies con mayor densidad como C. albovinosa, C. 
rubriacuta, C. medicinalis, C. longinervosa, C. sp nov2 y C. filifera, se encontraron a lo largo 
del gradiente altitudinal, pero su densidad tendió a ser más alta en un sitio y presentaron un 
patrón de distribución espacial agregado (Tabla 1, Figura 5). Ocho especies presentaron una 
frecuencia en los sitios de muestreo entre el 11 a 22% (Columnea sp. nov. 2, C. albovinosa, 
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C. longinervosa, C. medicinalis, C. gigantifolia, C. rubriacuta, C. minor y C. filifera), las 
especies restantes presentaron una baja frecuencia, entre 1 a 6% (Figura 5). 
 
La similitud en la composición de especies entre sitios fue baja con un 38%. El índice de Bray 
Curtis separó los sitios en dos grupos: 1) entre 1100 a 1300 m con un 60% de similitud, y 2) 
entre 1300 y 1500 m con un 54%, lo que indica una alta diversidad beta para este ensamble. 
Además cuatro especies fueron exclusivas a cada franja: C. eburnea y C. picta (1100 y 1200 
m), C. ceticeps (1200 y 1300 m) y C. fimbricalyx (1400 y 1500 m). 
 
DISCUSIÓN 
 
Todas las especies de Columnea registradas en este estudio se encuentran restringidas a la 
vertiente Pacífica de los Andes occidentales de Ecuador y Colombia (Kvist & Skog 1993). La 
única especie que alcanza la vertiente occidental de la Cordillera Central es C. ceticeps, en las 
inmediaciones del departamento de Antioquia (Smith et al. 2013). C. rubriacuta, C. minor y 
C. picta son especies de amplia distribución y son comunes entre 0 y 2000 m, mientras que C. 
albovinosa y C. fimbricalyx han sido registradas en una franja angosta entre 400 y 600 m 
(Kvist & Skog 1993). Nuestros resultados amplían la distribución altitudinal de cuatro 
especies: C. ceticeps, registrada entre los 1900 y 2900 m (Smith et al. 2013), en Ñambí se 
encuentra a 1400 m, aunque fue una especie rara (1 ind/ha). C. eburnea ha sido registrada 
entre 0 y 850 m (Kvist & Skog 1993), y en este estudio la encontramos a los 1100 m. C. 
filifera es común entre 680 y1300m (Kvist & Skog 1993), pero puede subir hasta los 1500 m 
según la evidencia de este estudio. C. fimbricalyx habita entre 700 y 1100 m (Kvist & Skog 
1993), sin embargo en Ñambí habita entre 1400 y 1600 m. También se destaca el hallazgo de 
dos nuevas especies para la ciencia con distribución restringida al Chocó Biogeográfico. 
 
En la reserva Natural Río Ñambí se encuentran alrededor de 38 especies de gesneriáceas 
(Marín-Gómez obs. pers), con dominancia del género Columnea, el cual es abundante en toda 
la reserva. La alta riqueza de Columnea en Ñambí contrasta con otras localidades adyacentes 
en los Andes Occidentales de Colombia y Ecuador, en donde se han registrado entre 8 y 13 
especies por localidad (Jaramillo & Jorgesen 1989, Silverstone-Sopkin & Ramos-Pérez 1995, 
Amaya-Márquez 1999, Jaramillo 2001, Mendoza-Cifuentes & Ramírez-Padilla 2001, 
Gonzáles & Jarvis 2002, Rangel 2004). Estas diferencias en riqueza se pueden atribuir a que 
Ñambí es un ecotono entre vegetación de bosque pluvial de zonas bajas y bosque pluvial 
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montano (Salaman 2001), franja en la que se concentra la mayor diversidad de epifitas en el 
Neotrópico (Gentry & Dodson 1987, Kvist & Skog 1993). Por otra parte, la alta precipitación 
y la niebla constante como ocurre en Ñambí, son factores que han sido asociados con una 
mayor diversidad de epifitas (Gentry & Dodson 1987, Benzing 1990) y de Columnea (Kvist 
& Skog 1993).  
 
Por otra parte, los valores de diversidad fueron muy bajos debido a que el ensamble está 
conformado por pocas especies y la mayoría están restringidas a unos pocos cuadrantes 
(Figura 5). Además, la distribución de las abundancias fue equitativa, como lo refleja los 
valores de Simpson, donde solo entre 1400 y 1500 m hay una alta dominancia (e.g. C. 
longinervosa, Figura 5). También se destacan valores relativamente altos de diversidad beta, 
debido al recambio de especies que ocurre a 1300 y a 1500 m, el cual puede estar asociado 
con la disminución de la densidad con el incremento de la elevación (Tabla 1), un patrón 
predominante de la flora del Chocó biogeográfico (Gentry & Dodson 1987, Galeano et al. 
1998, Rangel 2004, Köster et al. 2013). 
La alta densidad y frecuencia de las especies de Columnea indican que este género de plantas 
es un componente importante de la flora en Ñambí, al igual que lo encontrado para la reserva 
La Planada (Amaya-Márquez 1999). Además, los valores de densidad son similares a los 
encontrados en otras especies de Columnea entre 4 ind/ha y 26 ind/ha (Amaya-Márquez 1999, 
Benavides et al. 2006, Zotz & Schultz 2008). Las seis especies más abundantes (Tabla 1), 
presentaron un patrón de distribución agregado, el cual es típico de varios grupos de epifitas 
vasculares neotropicales (Gentry & Dodson 1987, Zotz et al. 1999, Nieder et al. 2000, 
Areválo & Betancur 2006). Este patrón de distribución ha sido relacionado con las 
características estructurales de los forofitos (Areválo & Betancur 2006), la disponibilidad de 
sustratos (Nieder et al. 2000), la humedad, la intensidad lumínica (Areválo & Betancur 2006) 
y las restricciones de dispersión a larga distancia (Zotz et al. 1999).  
 
En el caso de Ñambí, las especies de Columnea variaron en su distribución espacial y vertical, 
con cuatro especies restringidas al dosel, mientras que las especies con mayor densidad se 
encontraron entre 0 y 8 m (Figura 3). Estas diferencias pueden estar asociadas con: 1) la 
mayor humedad y menor radiación solar en los estratos bajos (Freiberg 1994), factores que 
favorecen el crecimiento y desarrollo de grupos como Drymonia, Gasteranthus y Columnea 
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(Weber 2004), al evitar la desecación; 2) la mayor disponibilidad de sustratos en estratos 
bajos (Nieder et al. 2000), que permite su rápida colonización; 3) los mecanismos de 
dispersión asociados con la polinización por colibríes (Amaya-Márquez 1996, 1999), y el 
consumo de frutos por aves (Restrepo et al. 1999); y 4) la dificultad de detección de las 
especies del dosel (Smith 2008). Además, esta segregación vertical permite la coexistencia de 
diferentes especies de Columnea, al presentar estrategias de polinización contrastantes (Stiles 
1981, Ackerman 1986), como un mayor número de flores en las especies del dosel, una alta 
sincronía de la floración, un sistema autocompatible y su asociación con colibríes no 
ermitaños; en comparación con las especies del sotobosque que presentan una baja intensidad 
de la floración, tienden a ser polinizadas por colibríes ermitaños y presentan un sistema 
principalmente autoincompatible (Marín-Gómez, obs. pers).  
 
Las plantas de Columnea son polinizadas por colibríes, entre los cuales se encuentran los de 
pico largo (Phaethornis syrmatophorus, P. yaruqui y Coeligena wilsoni) que forrajean a lo 
largo de rutas que favorece la polinización cruzada (Marín-Gómez, obs. pers), además de ser 
dispersadas por aves (Restrepo et al. 1999). Las aves frugívoras pueden determinar la 
distribución espacial agregada en especies de Rubiaceae y Melastomataceae (Loiselle & 
Blake 1993). Si bien la conducta de forrajeo de aves como tangaras que viajan en bandadas 
mixtas ha sido asociado con una dispersión de Columnea desde el bosque a zonas de rastrojo 
(Amaya-Márquez 1999), es posible que esto no ocurra debido a que aves como Euphonia 
xanthogaster, Chlorospingus flavigularis, Tangara rufigularis y Chlorochrysa phoenicotis 
que consumen los frutos de Columnea, son especies que exprimen la pulpa del fruto con el 
pico dejando caer la mayoría de las semillas cerca de la planta, lo cual puede restringir la 
dispersión a larga distancia (Levey 1987). Además, si los frutos no son dispersados por aves, 
se desprenden de la planta y caen cerca de ésta, donde pueden germinar, o en un caso 
excepcional como ocurre en C. medicinalis, las semillas pueden germinar en las brácteas 
extraflorales al descomponerse la pulpa. 
 
CONCLUSIONES 
 
Los resultados de este estudio indican que la Reserva Natural Río Ñambí alberga la riqueza de 
Columnea más alta registrada para cualquier localidad hasta el momento, lo que resalta su 
importancia para la conservación de este grupo de plantas debido a su distribución restringida 
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y sensibilidad a la deforestación (Kvist et al. 2004). La mayor densidad se encontró en la zona 
baja de la reserva donde predomina una cobertura de bosque intervenido, aunque otras 
especies (C. longinervosa, C. rubriacuta y C. filifera) son más abundantes en el bosque 
maduro. Cinco especies fueron epífitas y solo cuatro estuvieron restringidas al dosel, las 
especies restantes fueron hemiepífitas y presentaron una distribución agregada. Este patrón 
puede estar relacionado con la alta humedad, el uso de sustratos, las diferencias 
microclimáticas y las relaciones con sus polinizadores y dispersores. Por lo tanto, las 
diferencias en densidad, y distribución espacial y vertical de las especies de Columnea pueden 
ser factores importantes que determinan la interacción con los colibríes y la coexistencia de 
especies con similitudes en sus requerimientos de polinización. 
 
BIBLIOGRAFÍA 
 
Ackerman, J. D. 1986. Coping with the epiphytic existence: pollination strategies. Selbyana 9: 
52-60 
 
Amaya-Márquez, M. 1996. Sistemática y polinización del género Columnea (Gesneriaceae) 
en la Reserva Natural La Planada (Nariño). Tesis de maestría, Universidad Nacional de 
Colombia, Bogotá. 
 
Amaya-Márquez, M. 1999. Densidad de Columnea (Gesneriaceae) en relación con la edad de 
un Bosque de neblina (La Planada: Nariño, Colombia). Revista de la Academia Colombiana 
de Ciencias Exactas, Físicas y Naturales 32: 123-131 
 
Amaya-Márquez, M., F. G. Stiles & O. Rangel. 2001. Interacción planta-colibrí en 
Amacayacu (Amazonas, Colombia): una perspectiva palinológica. Caldasia 23(1): 301-322. 
 
Arévalo, R. & J. Betancur. 2006. Vertical distribution of vascular epiphytes in four forest 
types of the Serranía de Chiribiquete, Colombian Guayana. Selbyana 27(2): 175-185 
 
Barthlott, W. J. Mutke, D. Rafiqpoor, G. Kier & H. Kreft. 2005. Global centers of vascular 
plant diversity. Nova Acta Leopoldina 342: 61-83. 
 
24 
 
Benavides, A. M., H. D. Wolf & J. F. Duivenvoorden. 2006. Recovery and succession of 
epiphytes in upper Amazonian fallows. Journal of Tropical Ecology 22: 705-717. 
 
Benzing, D. H. 1990. Vascular epiphytes. General biology and related biota. Cambridge: 
Cambridge University Press. 
 
Cavelier, J., M. Jaramillo, D. Solis & D. de León. 1997. Water balance and nutrient inputs in 
bulk precipitation in tropical montane cloud forest in Panama. Journal of Hydrology 193: 83-
96. 
 
Elzinga, C. L., D. W. Salzer & J. W. Willoughby. 1998. Measuring and monitoring plant 
populations. Bureau of Land Management National Business Center. Denver 
 
Feinsinger P., H. M. Tiebout III & B. E. Young. 1991. Do tropical bird-pollinated plants 
exhibit density-dependent interactions? Field experiments. Ecology 72: 1953-1963.  
 
Franco-Rosselli, P, J. Betancur & J. L. Fernández-Alonso. 1997. Diversidad florística en dos 
Bosques subandinos del sur de Colombia. Caldasia 19: 205-234. 
 
Freiberg, M. 1994. Phanomorphologie epiphytischer Gesneriaceen in Costa Rica unter 
besonderer Berucksichtigung des Mikroklimas. Thesis, Universitat Ulm, Germany. 143 pp. 
 
Galeano, G., S. Suarez & H. Balslev. 1998. Vascular plant species count in a wet forest in the 
Chocó area on the Pacific coast of Colombia. Biodiversity and Conservation 7: 1563-1575. 
 
Gentry, A. H. & C. H. Dodson. 1987. Diversity and biogeography of neotropical vascular 
epiphytes. Annals of the Missouri Botanical Garden 74: 205-233. 
 
González, C. E. & A. Jarvis. 2002. Plants of Tambito I. Dicotiledonous. A Preliminary List. 
URL: http://gisweb.ciat.cgiar.org/sig/download/dicotiledonousplantsoftambito.pdf 
 
Gutiérrez-Zamora., A., E. Carrillo & S. Rojas. 2004. Guía Ilustrada de los Colibríes de la 
Reserva Natural Río Ñambí. FPAA, FELCA, ECOTONO. Bogotá; Colombia.  
 
25 
 
Jaramillo, J. L. 2001. Gesneriaceae. pp. 144-147. En: Nieder, J. & W. Barthlott (eds.). The 
flora of the río Guajalito mountain rain forest (Ecuador). Bonn, Germany. 
 
Jaramillo, J. L. & P. M. Jorgensen. 1989. Inventario florístico de la Reserva Endesa. pp. 1-26. 
En: Jorgensen, P. M. & C. Ulloa. (eds.). Estudios botánicos en la Reserva Endesa, Pichincha, 
Ecuador. Aarhus Denmark: Botanical Institute, University of Aarhus. 
 
Kelly, D. L., E. V. Tanner, E. M. Lughadha & V. Kapos. 1994. Floristics and biogeography of 
a rain forest in the Venezuelan Andes. Journal of Biogeography 21: 421-440. 
 
Köster, N., H. Kreft, J. Nieder & W. Barthlott. 2013. Range size and climatic niche correlate 
with the vulnerability of epiphytes to human land use in the tropics. Journal of Biogeography 
40: 963-976. 
 
Krebs, C. J. 1999. Ecological Methodology. 2nd ed. Benjamin Cummings Publishers. 
 
Kvist, L. P. & L. E. Skog. 1993. The genus Columnea (Gesneriaceae) in Ecuador. Allertonia 
6: 327-400. 
 
Kvist, L. P., L.E. Skog, J. L. Clark & R. W. Dunn. 2004. The family Gesneriaceae as example 
for the biological extinction in Western Ecuador. Lyonia 6: 127-151 
 
Levey, D. J. 1987. Seed Size and Fruit-Handling Techniques of Avian Frugivores. The 
American Naturalist 129(4): 471-485 
 
Loiselle B. A. & J. G. Blake. 1993. Spatial distribution of understory fruit-eating birds and 
fruiting plants in a Neotropical lowland wet forest. Vegetatio 108:177-189 
 
Mendoza-Cifuentes, H. & B. Ramírez-Padilla. 2001. Dicotiledóneas de la Planada, Colombia: 
Lista de especies. Biota Colombiana 2(1): 59-74 
 
26 
 
Möller, M. & J. L. Clark. 2013. The State of Molecular Studies in the Family Gesneriaceae: A 
Review. Selbyana 31(2): 95-125. 
 
Nadkarni, N. M. & T. J. Matelson. 1989. Bird use of epiphyte resources in Neotropical trees. 
The Condor 91: 891-907. 
 
Nieder, J., S. Engwald, M. Klawun & W. Barthlott. 2000. Spatial Distribution of Vascular 
Epiphytes (including Hemiepiphytes) in a Lowland Amazonian Rain Forest (Surumoni Crane 
Plot) of Southern Venezuela. Biotropica 32(3): 385-396 
 
Nieder, J., J. Prosperi & G. Michaloud. 2001. Epiphytes and their contribution to canopy 
diversity. Plant Ecology 153: 51-63. 
 
Oksanen, J., F. G. Blanchet, R. Kindt, P. Legendre, P. R. Minchin, R. B. O'Hara, G. L. 
Simpson, P. Solymos, M. Henry, H. Stevens & H. Wagner. 2013. vegan: Community Ecology 
Package. R package version 2.0-10. http://CRAN.R-project.org/package=vegan 
 
Rangel-Ch, J.O. 2004. (ed.) Colombia Diversidad Biótica IV. El Chocó biogeográfico-Costa 
Pacífica. Instituto de Ciencias Naturales. Unidad de Monitoreo y modelaje. Centro para la 
conservación de la biodiversidad CBC.ANDES. C. Internacional. 997 pp. Bogotá 
 
Restrepo, C., N. Gómez & S. Heredia. 1999. Anthropogenic edges, treefall gaps, and fruit–
frugivore interactions in a Neotropical montane forest. Ecology 80: 668-685. 
 
Salinas, I. F., T. K. Arroyo & J. Armesto. 2010. Epiphytic growth habits of Chilean 
Gesneriaceae and the evolution of epiphytes within the tribe Coronanthereae. Annals of the 
Missouri Botanical Garden 97(1): 117-127 
 
Salaman, P. 2001. The study of an understory avifauna community in an Andean Premontane 
Pluvial Forest. D. Phil thesis. University of Oxford, U.K 
 
Silverstone-Sopkin P. A. & J. E. Ramos-Pérez. 1995. Floristic Exploration and 
Phytogeography of the Cerro del Torrá, Chocó, Colombia. In: Biodiversity and Conservation 
27 
 
of Neotropical Montane Forest. Churchill, S. P; H. Balslev; E. Forero & J. L. Luteyn. (Eds.). 
The New York Botanical Garden. New York. 169-186 pp. 
 
Skog, L. E. & J. K. Boggan. 2007. World Checklist of Gesneriaceae. Washington, DC: Dept. 
of Botany, Smithsonian Institution. http://botany.si.edu/Gesneriaceae/Checklist 
 
Smith, J. F. 1994. Systematics of Columnea section Pentadenia and section Stygnanthe 
(Gesneriaceae). Systematic Botany Monographs 44: 1-89. 
 
Smith, J. F. 2008. Columnea: Introduction. En: The Gesneriad Reference Web. URL: 
http://www.gesneriads.ca/ 
 
Smith, J. F., M. Amaya-Márquez., O. H. Marín-Gómez, & J. L. Clark. 2013. Four New 
Species of Columnea (Gesneriaceae) with Primary Distributions in Colombia. Journal of the 
Botanical Research Institute of Texas 7(2): 667-679. 
 
Stiles, F. G. 1981. Geographical aspects of bird-flower coevolution, with particular reference 
to Central America. Annals of the Missouri Botanical Garden 68: 323-351 
Stuntz, S., C. Ziegler, U. Simon & G. Zotz. 2002. Diversity and structure of the arthropod 
fauna within three canopy epiphyte species in central Panama. Journal of Tropical Ecology 
18: 161-176. 
 
Weber, A. 2004. Gesneriaceae, pp. 63-158. In: Kubitzki, K. & J.W. Kadereit (Eds.). The 
Families and Genera of Vascular Plants. Vol. 7. Flowering plants, dicotyledons: Lamiales 
(except Acanthaceae including Avicenniaceae). Berlin & Heidelberg: Springer-Verlag. 
 
Wester, S., G. Mendieta-Leiva, L. Nauheimer, W. Wanek, H. Kreft & G. Zotz. 2011. 
Physiological diversity and biogeography of vascular epiphytes at Río Changuinola, Panama. 
Flora–Morphology Distribution, Functional Ecology of Plants 206: 66-79. 
 
Wiehler, H. 1982. A synopsis of the neotropical Gesneriaceae. Selbyana 6: 1-249. 
 
Zar, J. H. 1999. Biostatistical Analysis. 4th ed. Prentice Hall, Upper Saddle River, New 
Jersey. 
28 
 
  
Zotz, G. 2013.The systematic distribution of vascular epiphytes -a critical update. Botanical 
Journal of the Linnean Society 171: 453-481. 
 
Zotz, G., P. Bermejo & H. Dietz. 1999. The epiphyte vegetation of Annona glabra on Barro 
Colorado Island, Panama. Journal of Biogeography 26: 761-776 
 
Zotz, G. & S. Schultz. 2008. The vascular epiphytes of a lowland forest in Panama-species 
composition and spatial structure. Plant Ecology 195: 131-141 
 
.
29 
 
Tabla 1. La densidad poblacional (ind/ha) de las especies del género Columnea de la Reserva Natural Río Ñambí varía con la elevación y las 
especies más abundantes presentan una distribución espacial agregada (Imst: índice de Morisita). 
 
Especie 
Elevación (m) Densidad 
(ind/1ha) 
Kruskal-Wallis 
(H3,100) 
Imst 
1100-1200 1200-1300 1300-1400 1400-1500 
C. albovinosa (M. Freiberg) J.L. Clark & L.E. Skog 16 14 1 
 
31 23,2 ** 0,51* 
C. rubriacuta (Wiehler) L.P. Kvist & L.E. Skog 
 
3 15 9 27 12,4 *** 0,52* 
C. medicinalis (Wiehler) L.E. Skog & L.P. Kvist 10 7 7 2 26 4,3 
NS
 0,51* 
C. longinervosa L.P. Kvist & L.E. Skog 1 2 7 14 24 17,5 ** 0,32* 
Columnea sp. nov. 2 17 3 1 1 22 28,7 *** 0,51* 
C. filifera (Wiehler) L.E. Skog & L.P. Kvist 5 10 6 
 
21 5,2 NS 0,54* 
C. gigantifolia L.P. Kvist & L.E. Skog 8 4 2 4 18 4,1 
NS
 0,09* 
C. minor (Hook.) Hanst 4 6 5 1 16 4,6 
NS
 0,17* 
Columnea sp. nov. 1 
 
3 
 
3 6 6,3 
NS
 -0,1* 
C. byrsina (Wiehler) L.P. Kvist & L.E. Skog 3 
 
1 1 5 4,0 
NS
 -0,08* 
C. minutiflora  L.P. Kvist & L.E. Skog 1 
 
1 
 
2 2,1 
NS
 -0,01* 
C. ceticeps J.L. Clark & J.F. Smith 
 
1 
  
1 
  
C. eburnea (Wiehler) L.P. Kvist & L.E. Skog 1 
   
1 
  
C. fimbricalyx L.P. Kvist & L.E. Skog 
   
1 1 
  
C. picta H. Karst. 1 
   
1 
  
Total 68 53 46 36 203 
  
* p ≤ 0,05; ** p ≤ 0,01; *** p ≤ 0,001; NS No significativo
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Figura 1. A: Ubicación de la reserva Natural Río Ñambí, indicando los sitios de 
muestreo. B-H: Aspecto de la vegetación en la reserva. B: Bosque maduro bordeando el 
río Ñambí, C: Zona baja de la reserva en la vereda El Barro, D y F: Interior de bosque 
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Figura 2. Fotografías de las especies de Columnea presentes en la Reserva Natural Río 
Ñambí: A: C. minutiflora; B; C. byrsina; C: C. ceticeps; D: C. fimbricalyx; F: C. minor; 
G: C. medicinalis; F: C. longinervosa; H: C. gigantifolia;I: C. albovinosa; J: Columnea 
sp. nov 2; K: C. filifera; L: Columnea sp. nov 1; M: C. eburnea; N: C. picta; O: C. 
rubriacuta.  
 
 
 
 
 
 
 
32 
 
 
 
Figura 3. Segregación vertical de las especies de Columnea en la Reserva Natural Río 
Ñambí, desde el suelo hasta el dosel. Se presenta el valor promedio, el error estándar 
(cajas) y el rango. 
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Figura 4. Los índices de diversidad de Columnea en la Reserva Natural Río Ñambí 
fueron bajos, la mayor diversidad ocurrió en las zonas bajas (Shannon-Wiener), 
mientras que entre 1400 y 1500 m hubo mayor dominancia (Simpson). Las letras 
iguales indican grupos homogéneos según la prueba de comparaciones múltiples. 
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Figura 5. El gráfico de coocurrencia de las especies de Columnea por cuadrante y por 
sitio indica una variación en la frecuencia, densidad, distribución espacial y dominancia 
de la Reserva Natural Río Ñambí. 
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CAPÍTULO 2 
BIOLOGÍA DE LA POLINIZACIÓN DEL GÉNERO COLUMNEA 
(GESNERIACEAE) EN LA RESERVA NATURAL RÍO ÑAMBÍ, 
NARIÑO, COLOMBIA 
 
INTRODUCCIÓN 
 
La familia Gesneriaceae Rich. & Juss ex DC está representada por 133 géneros y 3240 
especies (Skog & Boggan, 2007), clasificadas en cuatro subfamilias (Weber, 2004). 
Presenta una distribución pantropical, aunque algunas especies alcanzan regiones 
subtropicales y templadas en América, Europa y Asia (Weber, 2004). En el Neotrópico, 
se distribuyen desde México e islas del Caribe hasta Argentina, en donde se encuentran 
dos subfamilias (Gesneriodeae y Coronantheroideae), cinco tribus, 56 géneros y 1800 
especies, con dominancia de los géneros Columnea, Besleria y Drymonia (Clark et al., 
2006). Columnea es el género más diverso de las gesneriáceas neotropicales con 
alrededor de 205 especies con un centro de diversificación en el Chocó biogeográfico y 
los Andes de Ecuador y Colombia (Kvist & Skog 1993; Möller & Clark 2013). Estas 
plantas se encuentran restringidas a bosques conservados (Amaya-Márquez 1999), 
desde el nivel del mar hasta el subpáramo (Smith 2008), con varias especies endémicas 
y amenazadas a nivel mundial (Clark & Skog 2011). 
 
Aunque Columnea es un grupo monofilético (Smith & Sytsma. 1994; Clark et al. 2006, 
Smith et al. 2013) su clasificación ha sido controversial y ha cambiado en múltiples 
ocasiones desde la descripción del género por Linneo en 1753. Columnea es un género 
estrictamente ornitófilo que ha evolucionado y diversificado con los colibríes como 
únicos polinizadores (Morley 1971, Jones & Rich 1972, Wiehler 1982, Grove 1985, 
Cory 1994, Amaya-Márquez 1996, Heppner 1996, Jakob 2000, Kastinger 2005). Así 
que no es una coincidencia que estas plantas y los colibríes tengan una alta diversidad 
en los Andes de Colombia. Por ejemplo, de las 338 especies de colibríes presentes en 
América (McGuire et al. 2014) 162 especies se encuentran en Colombia (Remsen et al. 
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2014), en contraste con las 90 especies de Columnea registradas para este país (Clavijo 
et al. 2011) y cuyo número continua en aumento con las descripciones de nuevos 
taxones (Clark & Clavijo 2012, Amaya-Márquez & Marín-Gómez 2012, Amaya-
Márquez & Smith 2012, 2013, Amaya-Márquez et al. 2013, Smith et al. 2013). 
 
La coevolución entre colibríes y las especies de Columnea representa una 
especialización evolutiva de polinización por vertebrados, característica de los trópicos. 
Esta se refleja en las plantas del género Columnea por: 1) la presencia de flores 
tubulares, con colores conspicuos en brácteas, cáliz y corola, que contrastan en color 
para producir una atracción visual para los colibríes (Amaya-Márquez 1996, Jakob 
2000); 2) el patrón de manchas y puntos rojos translucidos en las hojas que exhiben 
algunas especies, las cuales funcionan como señales visuales extraflorales más 
duraderas que las flores mismas (Jones & Rich 1972); 3) una alta producción de néctar 
por flor durante varios días como recompensa energética (Stiles & Freeman 1993, 
Amaya-Márquez 1996, Kastinger 2005). En contraste, los colibríes son nectarívoros con 
picos especializados para extraer el néctar de las flores (Stiles 1981). Los colibríes 
tienen una buena memoria espacial y pueden recordar la localización del fenotipo de las 
plantas que les proveen altos recurso de néctar, visitándolas más frecuentemente (Bené 
1945, Stiles 1981, Gass & Garrison 1999), por lo que su comportamiento de forrajeo 
puede influir en los sistemas de polinización de las plantas. 
 
Esto plantea un dilema ya que las plantas epifitas que tienden a presentar una 
distribución dispersa en el bosque, no pueden asegurar la fidelidad floral y los colibríes 
tienen que visitar diferentes especies de plantas para obtener suficiente energía (Murray 
et al. 1987); además, la estrategia de forrajeo por rutas (“traplining”) de los colibríes 
ermitaños implica que ellos tienen que visitar diferentes especies de plantas con alta 
recompensa energética a lo largo de sus rutas, como Bromeliaceae, Heliconiaceae, 
Ericaceae, Zingiberaceae y Costaceae (Stiles 1981, Cotton 1998, 2007, Amaya-Márquez 
et al. 2001, Rodríguez-Flores & Stiles 2005). Sin embargo no es claro cómo el 
ensamble de especies de Columnea en comunidades altamente diversas se mantienen 
aisladas reproductivamente y cuáles son los mecanismos para que el polen sea 
depositado en una parte especifica del colibrí.  
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La presión selectiva para maximizar la transferencia de polen conspecífico ha 
conducido a la evolución de diversos mecanismos de partición del recurso polinizador 
por parte de las plantas (Sargent & Ackerly 2007). Varios estudios en especies de 
plantas simpátricas en bosques neotropicales han identificado que el tipo de 
microhábitat, el grado de especialización, la diversidad de arquitecturas florales, los 
sitios de deposición del polen, la variación en fenología, el despliegue floral y la 
producción de néctar, pueden actuar como mecanismos de coexistencia y aislamiento 
reproductivo (Stiles 1975, 1981, Feinsinger et al. 1987, Koptur 1983, 1994, Murcia & 
Feinsinger 1996, Amaya-Márquez 1996, Kay & Schemske 2003, Freitas et al. 2006, 
Muchhala 2006, Dalsgaard et al. 2009, Kay 2006, Martén-Rodríguez et al. 2009)  
 
A pesar del amplio interés en entender la historia evolutiva de Columnea y el efecto que 
la polinización tiene en el apareamiento aleatorio, especiación y aislamiento de 
especies, hay pocos estudios sobre su polinización y biología reproductiva, información 
importante para la interpretación de los patrones de diversificación y su evolución floral 
(Smith & Sytsma 1994, Smith 2003, Clark et al. 2006, 2012, Smith et al. 2013), del 
grado de especialización los colibríes (Dalsgaard et al. 2009) y de las implicaciones 
para su conservación (Kvist et al. 2004, Clark & Skog 2011). Algunos estudios de 
interacción planta-colibrí han aportado datos sobre longevidad floral (Stratton 1989), 
producción de néctar (Corbet & Wilmer 1981, Stiles & Freeman 1993), morfología 
floral (Stiles 1975, Temeles et al. 2002), biología reproductiva (Grove 1985, Martén-
Rodríguez et al. 2009), mecanismos de atracción (Jones & Rich 1972) e interacciones 
con los colibríes (Snow & Snow 1980, Stiles 1985, Feinsinger et al. 1986, Heppner 
1996; Amaya-Márquez et al. 2001, Temeles et al. 2002, Rodríguez-Flores & Stiles 
2005, Vargas & Suarez 2011), para unas pocas especies del género (entre una a cuatro). 
Por otra parte, estudios no publicados a nivel de ensamble, han demostrado que las 
especies de Columnea son especialistas, comparten un mismo grupo de polinizadores y 
divergen en fenología floral, producción de néctar y sitios de deposición el polen (Cory 
1994, Amaya-Márquez 1996, Jakob 2000, Kastinger 2005). 
 
Dado que el conocimiento de los patrones de diversidad depende del entendimiento de 
las interacciones entre especies (Thompson 1994), el presente trabajo abordó el estudio 
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de la interacción entre especies de Columnea y colibríes en una región de alta diversidad 
biológica, la reserva Natural de Ñambí, parte del Chocó biogeográfico en el 
departamento de Nariño. Los objetivos de este trabajo fueron: 1) describir la fenología 
de la floración y la biología floral de las especies de Columnea, 2) determinar el sistema 
reproductivo de las especies de Columnea, 3) cuantificar la frecuencia de polen 
conespecífico vs heteroespecífico en los estigmas de las especies de Columnea, 4) 
identificar los visitantes florales y su eficiencia de polinización y 5) cuantificar el grado 
de especialización de la interacción entre Columnea y sus polinizadores. 
 
ÁREA DE ESTUDIO 
 
La Reserva Natural Río Ñambí se encuentra ubicada en el corregimiento de Altaquer, 
municipio de Barbacoas, departamento de Nariño al sur occidente de Colombia a 
1º18’N y 78º05’O (Figura 1). Tiene una extensión de 1400 ha con elevaciones entre 
1100 y 1900 msnm, aunque el terreno solo es accesible en las zonas bajas (Salaman 
2001). Comprende zonas de vida de ecotono entre bosque pluvial tropical y bosque 
pluvial premontano (Gutiérrez et al. 2004). La precipitación anual promedio es de 7160 
mm, con un patrón unimodal de lluvias con picos en mayo y octubre (Salaman 2001). 
La temperatura anual promedio es de 19 ºC, con una variación promedio en el día de 5,5 
ºC; la humedad relativa es del 100% debido a la saturación constante de neblina que 
reduce drásticamente la intensidad de luz solar (Salaman 2001). La matriz corresponde 
a coberturas de bosque primario, aunque en algunas áreas el bosque esta intervenido por 
la extracción selectiva de madera (Franco-Rosselli et al. 1997).  
 
La vegetación se caracteriza por un dosel de alturas de 25 y 30 m, una alta densidad de 
epífitas (Araceae, Ericaceae, Bromeliaceae y Gesneriaceae), un sotobosque denso y una 
dominancia de palmas como Welfia regia, Wettinia castanea y W. kalbreyeri (Franco-
Rosselli et al. 1997). El dosel está conformado por Bombacopsis patinoi, Casearia 
cajambrensis, Dendropanax macrophyllum y Elaegia utilis, con algunos individuos 
emergentes de Sapium glandulosum que alcanzan hasta 40 m (Franco-Rosselli et al. 
1997). Otras especies arbóreas importantes son Aiouea robusta, Cecropia maxima, C. 
subintegra, Hyeronima sp., Inga ruiziana, Pleurothyrium sp., Protium sp., y las palmas 
Welfia regia, Wettinia castanea y W. kalbreyeri. En el estrato medio dominan Ossaea 
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macrophylla, Psycothria sp., y Piper spolotianum. Entre las hierbas sobresalen por su 
abundancia Calathea lateralis y entre las trepadoras Philodendron dodsonii y 
Anthurium membranaceum (Franco-Rosselli et al. 1997). 
 
MÉTODOS 
 
Hice siete salidas de campo entre julio de 2013 y marzo de 2014, con una intensidad de 
20 a 40 días cada una. Hice todas las observaciones en seis trayectos de 500 x 10 m 
localizados entre los 1100 y 1500 m, desde la entrada de la reserva hasta la cabaña. 
 
Fenología de la floración 
Registré la fenología de la floración de las especies de Columnea mensualmente durante 
un período de seis meses. Marqué 195 individuos (entre 2 a 27 por especie), a los cuales 
conté el número de botones florales y flores abiertas, así como el número de frutos 
(formación y maduros). Para cada especie se evaluó la sincronía de la floración a nivel 
poblacional utilizando el índice de Augspurger (1983): 
 
Donde ej es el número de meses en los que los individuos i y j florecieron juntos, con 
j≠i; fi es el número de meses en los que el individuo i estuvo en floración y n es el 
número de individuos en la población. Este índice se calcula para todas las parejas 
posibles de los individuos de la población y varía entre 0 y 1, cuando Xi = 1, indica una 
sincronía perfecta entre los meses de floración del individuo i con el j, mientras que si 
Xi = 0, no hay sincronía entre estos (Augspurger 1983). Con estos datos se calcula el 
índice de sincronía poblacional (Z), el cual estima la sobreposición en los periodos de 
floración entre los individuos de la misma especie con la siguiente ecuación: 
 
Z = 1, indica una sincronía perfecta entre los individuos de la población, cuando Z = 0, 
no hay sincronía entre estos. 
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Usé la prueba de Kruskal-Wallis para comparar entre especies la intensidad y sincronía 
de la floración. Cuando las diferencias fueron significativas, hice una prueba de signos 
para comparaciones múltiples con el fin de detectar entre cuáles pares de especies se 
presentaron las diferencias con el programa Statistica 10.7. 
 
Biología floral  
Estudié tres aspectos de la biología floral: (i) la morfología floral, (ii) la fenología floral, 
orientada a determinar la longevidad de las flores y mecanismos florales de hercogamia 
o dicogamia, los cuales se basan en la expresión sexual de las diferentes fases florales y 
en la ubicación de las estructuras reproductivas durante las diferentes fases; y (iii) la 
producción de néctar. 
 
Morfología floral 
Hice observaciones detalladas de las plantas, incluyendo registros fotográficos y una 
colección taxonómica para apoyar las observaciones morfológicas. Para caracterizar la 
morfología floral evalué nueve variables en tres flores por individuo (cuatro a doce 
individuos por especie). Las mediciones se hicieron en flores frescas recolectadas a lo 
largo del periodo de estudio, con un calibrador digital (Mitutoyo®, ±0,1mm). Las 
variables estudiadas fueron: longitud de la corola (Loco), longitud efectiva de la corola -
medida desde la entrada de la cámara de néctar hasta la entrada del tubo- (Loef), 
diámetro de la corola (Dico), constricción de la corola (Coco), longitud del pistilo 
(Lopi), longitud de los estambres (Loes), exsersión de los estambres (Exes), exsersión 
del estilo (Expi) y la curvatura de la corola (Cur), esta última se calculó según la 
ecuación propuesta en Temeles et al. (2009). 
 
Para determinar patrones de atracción visual a los colibríes y examinar el grado de 
asociación entre las especies de Columnea, agregué otras ocho variables cuantitativas: 
longitud del pedicelo, longitud del cáliz, ancho del cáliz, ancho de la corola, longitud 
lóbulo ventral, ancho del lóbulo ventral, longitud y ancho de los apéndices filiformes; y 
once variables categóricas vegetativas y reproductivas relacionadas con rasgos de 
atracción visual: manchas rojas en las hojas (0: ausente, 1: ápice, 2: puntos), exersión de 
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las estructuras reproductivas (0: insertas, 1: exsertas), apéndices filiformes (0: ausente, 
1: presente), brácteas extraflorales (0: ausente, 1: presente), forma del limbo (0: 
subigual, 1: bilabiado), forma de la corola (0: tubular, 1: ventricosa), posición de la flor 
en la planta (0: perpendicular, 1: erecta), curvatura de la corola (0: recta, 1: curva), color 
de la corola (0: blanco, 1: amarillo, 2: naranja, 3: rojo, 4: púrpura), color del cáliz (0: 
verde, 1: amarillo, 2: rojo, 3: púrpura), tamaño del cáliz (0: reducido, 1: grande).  
 
Para identificar los patrones de asociación entre las especies de Columnea, hice un ACP 
a partir de la matriz de correlación con 17 variables de morfología floral, dos de néctar 
(concentración y volumen), y dos de fenología (número de flores por planta durante el 
pico de floración y duración de la flor). Seleccione los componentes con el gráfico de 
sedimentación según un modelo aleatorio (Broken-Stick) que indica el número de 
componentes significativos (Jackson 1993). Con un procedimiento de re-muestreo 
(Bootstrapping, 1000 réplicas) se obtuve los intervalos de confianza para cada 
componente (Peres-Neto et al. 2003). 
 
Para examinar los patrones de asociación entre las especies de Columnea según sus 
rasgos de atracción visual (variables categóricas) hice un análisis de escalamiento 
multidimensional no métrico (AEM) a partir de la matriz de distancias euclidianas 
(Kruskal 1964). Comprobé la bondad del modelo con el índice de ajuste de Kruskal 
(1964) y el coeficiente de correlación múltiple al cuadrado entre las distancias y las 
disparidades para cada dimensión (Shepard 1962). Evalué la asociación entre los rasgos 
de atracción visual con las dos primeras dimensiones de la ordenación producto del 
AEM por medio de correlaciones de Spearman (Martén-Rodríguez et al. 2009) con el 
programa PAST 3.1 (Hammer 2013). 
 
Fenología floral 
Para determinar la fenología floral marqué entre 4 y 20 botones florales (de 2 a 8 
individuos) por cada especie, los cuales registré diariamente a partir del momento de la 
antesis el desarrollo floral, y la función sexual, hasta el momento del marchitamiento 
floral. Con estos datos determiné la longevidad floral para cada especie y la duración de 
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las fases masculina y femenina. Evalué la función de estas fases mediante el registro de 
la liberación del polen de las anteras y el elongamiento del estilo. Consideré una flor 
femenina a partir del momento en que el estilo terminó de crecer y posicionó el estigma 
en el mismo lugar donde antes se encontraban las anteras y ocurrió la apertura de los 
lóbulos estigmáticos. Determiné la receptividad del estigma mediante la detección de 
burbujas al aplicarle una gota de peróxido de hidrógeno (Kearns & Inouye 1993). 
Comparé las diferencias de longevidad floral entre especies con una prueba de Kruskal-
Wallis, con una prueba poshoc de los signos de Wilcoxon para determinar entre cuáles 
pares de especies ocurrieron las diferencias. 
 
Producción de néctar 
Para determinar el volumen y la concentración del néctar marqué y embolsé desde el 
estado de botón entre 7 y 21 flores de varios individuos (entre 3 y 10) por cada especie 
de Columnea. Medí la producción del néctar cada día en las mismas flores durante el 
periodo de vida de la flor una vez al día con microcapilares calibrados de 5, 10, 25 y 50 
µl (Drumond microcaps®) de acuerdo con el tamaño y la morfología floral de cada 
especie; medí la concentración en equivalentes de sacarosa con un refractómetro de 
mano (Atago® 0-32%) y los estandaricé a mg/ml (Kearns & Inouye 1993). En flores 
con curvatura muy marcada o con constricción basal del tubo de la corola muy estrecha, 
hice una perforación en la parte basal de la corola para extraer el néctar. De esta forma 
evité que las flores se desprendieran de la planta. Adicionalmente, evalué el néctar 
disponible a los visitantes en flores expuestas seleccionadas al azar (entre 5 y 50 flores 
por especie de varios individuos, entre 2 y 15). Medí el volumen y la concentración una 
sola vez, registré el estado de la flor (masculina o femenina) y la presencia de ácaros en 
la cámara de néctar.  
 
Comparé la producción de néctar por día en flores embolsadas con un ANDEVA de 
medidas repetidas seguido por una prueba de comparaciones múltiples de Tukey-
Kramer HSD. Cuando los datos no cumplieron los requisitos de las pruebas 
paramétricas usé un ANDEVA de Friedman seguido por una comparación de rangos 
con la prueba de signos de Wilcoxon. Comparé las diferencias en la producción del 
néctar entre las fases masculina y femenina con la prueba t-pareada de student o con la 
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prueba de signos de Wilcoxon. Con un ANDEVA de una vía comparé el volumen y la 
concentración del néctar ofrecido por las flores expuestas entre especies. 
 
Sistema reproductivo en las especies de Columnea  
 
Hice experimentos de polinización controlada para evaluar los sistemas de 
compatibilidad genética de las especies de Columnea, excepto en C. ceticeps, C. 
eburnea, C. minutiflora y C. picta debido a su baja densidad (Capítulo 1). Marqué entre 
tres y seis flores por individuo (entre 5 a 15 plantas por especie) para cada tratamiento. 
Hice las polinizaciones manuales durante la fase femenina entre el segundo y cuarto día 
según la especie. Estos fueron los tratamientos: 
 
T1. Autogamía: Marqué y embolsé flores desde el estado de botón floral y luego las 
polinicé manualmente con polen de la misma flor.  
T2. Alogamia: Marqué y embolsé botones florales; emasculé las flores un día antes de 
la antesis por medio de una incisión en la parte lateral de la corola para extraer las 
anteras en desarrollo. Embolsé de nuevo las flores hasta el momento de la polinización, 
en la cual use una mezcla de polen proveniente de dos plantas donantes separadas por 
más de 100 m. 
T3. Polinización espontánea: Marqué y embolsé flores desde el estado de botón floral 
hasta la senescencia de las flores, para evitar la visita de polinizadores.  
T4. Apomixis: Marqué y embolsé flores desde el estado de botón floral, las emasculé 
antes de la antesis y las embolsé de nuevo hasta la senescencia de las flores. 
T5. Geitonogamia: Marqué y embolsé botones florales; emasculé las flores un día 
antes de la antesis y las embolsé de nuevo hasta el momento de la polinización, en la 
cual apliqué polen de una flor de una inflorescencia diferente de la misma planta. 
Control: Polinización natural: Grupo control en el que marqué las flores antes de la 
antesis y las dejé expuestas a los polinizadores. 
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En Columnea sp nov 1, C. gigantifolia, C. medicinalis, C. minor y C. rubriacuta, 
ejecuté todos los tratamientos, mientras que en las especies restantes solo hice T1, T2 y 
control, debido a la baja disponibilidad de flores. Luego de 30 a 40 días de efectuada la 
polinización registré el desarrollo o no de fruto (“fruit-set”) en cada una de las flores 
experimentales. Con estos datos calculé la proporción de frutos producidos en cada 
tratamiento. También calculé el índice de autoincompatibilidad (ISI), expresado como la 
razón del número de frutos producidos por autopolinización sobre el número de frutos 
producidos por polinización cruzada (Zapata & Arroyo 1978).  
 
Debido a las diferencias en el tamaño de la muestra, a la ausencia de distribución 
normal y homogeneidad de varianzas de los datos, usé la prueba de Kruskal-Wallis para 
analizar las diferencias en el porcentaje de frutos producidos en cada tratamiento para 
cada especie. Cuando las diferencias fueron significativas, hice una prueba de signos de 
Wilcoxon para comparaciones múltiples con el fin de detectar entre cuáles pares de 
especies se presentaron las diferencias.  
 
Frecuencia de polen conespecífico vs heteroespecífico en el estigma  
Para determinar la proporción de cargas de polen conespecífico y heteroespecífico 
presentes en el estigma, recolecté entre 10 y 40 flores por cada especie en fase femenina 
en diferentes épocas del periodo de estudio. Fijé las flores en FAA y las analicé en el 
Laboratorio de Investigaciones en Abejas de la Universidad Nacional de Colombia 
(LABUN). Hice un corte transversal en la superficie estigmática de cada estilo y lo 
monté en una lámina con fucsina y gelatina coloreada, la calenté en una placa 
calefactora y le hice un squash. Analicé las muestras bajo microscopía óptica (Leica 
DM LS2®) y conté el número de granos de polen conespecíficos y heteroespecíficos, y 
registré la proporción de granos de polen germinados. Estas muestras las comparé con 
una colección de referencia del polen de las especies de Columnea presentes en Ñambí, 
en preparaciones microscópicas al natural (sin acetólisis) y en preparaciones 
acetolizadas (Kearns & Inouye 1993). Comparé las diferencias en el número de granos 
de polen conespecíficos y heteroespecíficos por especie con una prueba de chi-
cuadrado. 
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Visitantes florales de las especies de Columnea y eficiencia de polinización 
Para identificar los visitantes florales y sus patrones de visitas, hice observaciones con 
binoculares 10 x 50 (Nikon Monarch ®) en plantas focales de cada especie de 
Columnea en floración por un periodo de tiempo de 1-2 h por individuo entre las 07:00 
y 10:00 h. Para no perturbar a los visitantes durante sus periodos de forrajeo hice 
filmaciones con una cámara de video (Sony handycam HDR cx150®) instalada en un 
trípode, entre 5 y 10 m de distancia de la planta. Para evitar la condensación en la 
cámara por la alta precipitación y humedad, y aislar la videocámara del medio ambiente, 
diseñé un dispositivo con un recipiente de plástico hermético, un parasol, y un filtro UV 
de 52 mm con silica gel dentro de este. Los periodos de grabación por planta variaron 
entre 1-7 h, según la duración de la batería e iniciaron entre las 06:00 y 07:00 h. Antes 
de realizar las observaciones y las filmaciones registré el código de la planta, el número 
de flores abiertas por inflorescencia y el número de flores filmadas. Analicé los videos 
se con el software VLC 2.1.4, en los que registré: la hora, el tipo de visitante (colibrí o 
abeja), la especie, el sitio de deposición de polen, el contacto con las estructuras 
reproductivas, el número de flores utilizadas, el tipo de recurso consumido (néctar o 
polen), la estrategia de forrajeo, el movimiento entre flores y la duración de las visitas. 
Con estos datos calculé la tasa de visitas por flor y por hora, el número total de 
visitas/periodo de observación/número de flores (Martén-Rodríguez et al. 2009). 
 
Para determinar los sitios de deposición del polen en los colibríes y caracterizarlos 
morfológicamente, capturé aves con 12 redes de niebla (12 m de largo x 2.5 m de 
ancho, 3.6 mm ojo de malla) en 6 sitios de la reserva (Figura 1) entre septiembre-
octubre 2013 y enero-febrero de 2014, con un esfuerzo de 705 h/red. A las aves 
capturadas les tomé muestras de contacto del polen en el pico, la frente, y la garganta 
con gelatina coloreada antes de retirar al ave de la red para evitar pérdidas por 
manipulación (Amaya-Márquez et al. 2001). Traslade cada ave en una bolsa de tela a 
una estación de procesamiento, en donde le determiné la edad y el sexo, y le tomé 
dimensiones de longitud, ancho y alto del pico, y masa corporal. A cada colibrí le tomé 
una foto en un fondo de papel milimetrado para determinar la curvatura del pico según 
la ecuación descrita en Temeles et al. (2009). Con estos datos calculé el ajuste 
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morfológico entre la longitud del pico expuesto vs. la longitud efectiva de la corola y la 
curvatura del pico vs. la curvatura de la corola (Rodríguez-Flores & Stiles 2005). 
 
Analicé las muestras de polen de contacto de los colibríes bajo microscopía óptica 
(Leica DM LS2®) en el Laboratorio de Investigaciones en Abejas de la Universidad 
Nacional de Colombia (LABUN). Comparé estas muestras con una colección de 
referencia del polen de las especies de Columnea presentes en Ñambí, en preparaciones 
microscópicas al natural (sin acetólisis) y en preparaciones acetolizadas (Kearns & 
Inouye 1993). En cada muestra de polen de contacto de los colibríes (proveniente del 
pico, frente y garganta) conté el número total de granos de polen, el número de granos 
de polen de cada especie de Columnea y de otros tipos polínicos, los cuales identifiqué 
hasta nivel de familia según el catálogo de Roubik & Moreno (1991). 
 
Calculé la eficiencia del polinizador mediante la relación entre el número de veces que 
un visitante hizo contacto con el estigma y las anteras sobre el número total de visitas 
(Armbruster & Herzog 1984). Esta es una medida de eficiencia que provee una mejor 
aproximación a la caracterización del sistema de polinización que una simple lista de 
visitantes (Martén-Rodríguez et al. 2009). También calculé un índice de importancia del 
polinizador como el producto de la frecuencia de visitas y la eficiencia, para esto 
estandaricé cada valor, dividiéndolo por la sumatoria de los valores de cada especie de 
polinizador (Martén-Rodríguez et al. 2009). Este índice varía de 0 a 1, donde valores 
cercanos a 1 indican una alta importancia.  
 
Claculé el aporte de la especificidad del polinizador al aislamiento reproductivo con el 
índice de similitud proporcional (PS) del ensamble de polinizadores para pares de 
especies (Kay & Schemske 2003): 
 
Donde Pai y Pbi es la proporción de la tasa total de visitas hechas por un taxón i para 
una planta de la especie a y b. Este índice toma valores entre 0 y 1 y tiene en cuenta la 
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identidad del visitante y su frecuencia de visitas. Bajos valores indican un menor 
superposición en el uso del polinizador, y por tanto una mayor contribución al 
aislamiento reproductivo (Kay & Schemske 2003). También calculé el índice de 
sobreposición del nicho (Pianka 1974): 
 
Donde Pij es la proporción del recurso i por el total de recursos usados por la especie j, 
Pik es la proporción del recurso i por el total de recursos usados por la especie k. Este 
índice varía entre 0 (no hay recursos en común) y 1 (sobreposición completa). 
 
Grado de especialización de la interacción entre Columnea y sus polinizadores  
Calculé el Índice de Valor de Importancia de los Recursos a partir del análisis de las 
cargas de polen (Amaya-Márquez et al. 2001). EL IVIR se expresa como la sumatoria 
de las intensidades de uso del recurso (PixFix), sobre el número total de especies de 
colibríes evaluadas en la muestra (n). La razón de amplitud (Pix), evalúa la preferencia 
alimentaria de los colibríes de dicha especie y es una medición de generalización o 
especialización. El valor máximo de preferencia alimentaria es 1, caso en el cual una 
especie de colibrí usa únicamente el recurso floral i (Amaya-Márquez et al. 2001). La 
tasa de fidelidad (Fix) es una aproximación indirecta del nivel de especialización, el 
valor máximo es 1, caso en el cual todos los individuos de una especie hacen uso del 
recurso. 
 
Para determinar la estructura de la red-Columnea colibrí y su grado de especialización, 
hice un análisis de redes complejas a partir una matriz combinada con los datos de 
frecuencia de visitas y cargas de polen. Visualicé gráficamente las interacciones con una 
red bipartita (Dormann et al. 2014). Determiné el grado de especialización con los 
índices H'2 y d’i (Blüthgen et al. 2006, Blüthgen et al. 2008). H'2 es una medida 
bidimensional de especialización a nivel de la red, mientras que el índice d’i indica el 
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grado de especialización a nivel de especie (Blüthgen et al. 2006). Ambos índices 
varían desde 0 (generalización extrema) y 1,0 (especialización extrema) y tienen la 
ventaja de no estar sesgados por las frecuencias de observación total de las especies 
(Blüthgen et al. 2006, Blüthgen et al. 2008). Usé la librería bipartite del software R 
3.1.5 para ejecutar los análisis (Dormann et al. 2009).  
 
RESULTADOS  
 
Fenología de la floración 
El ensamble de Columnea presentó diferencias en la distribución de la floración durante 
los seis meses evaluados, con cuatro patrones (Fig. 6): 1) continuo, en donde las 
especies presentaron flores sin picos de floración marcados como C. medicinalis, C. 
byrsina y Columnea sp nov 1; 2) unimodal, con un pico de floración en los meses de 
enero (Columnea sp. nov. 2, C. gigantifolia, C. filifera y C. longinervosa), agosto (C. 
eburnea) y septiembre (C. minor, C. rubriacuta; 3) bimodal, con dos picos de floración 
simétricos en meses no consecutivos, como ocurrió en C. minutiflora, C. ceticeps 
(agosto y marzo) y C. fimbricalyx (agosto y enero); y 4) cíclico, en el cual observé al 
menos tres picos de floración aunque uno de ellos fue más alto, con una distribución 
cíclica de picos y valles, como en C. albovinosa y C. picta. 
 
En septiembre y en enero se presentaron los picos de floración más altos para todo el 
ensamble. Tres especies de patrón unimodal presentaron su pico de floración en 
septiembre (C. minor, C. rubriacuta, y C. eburnea); las dos especies con patrón cíclico 
presentaron el pico más alto en este mes (C. albovinosa y C. picta); adicionalmente las 
especies de patrón continuo (C. medicinalis, C. byrsina, y Columnea sp nov 1) 
mantuvieron un número de flores constante durante septiembre. Las especies variaron 
en la oferta de flores (botones florales y flores abiertas) durante los picos de floración 
(H14, 187 = 78,69; p≤ 0,0001). C. minor, C. filifera, C. byrsina, Columnea sp. nov. 2 y C. 
gigantifolia presentaron la mayor oferta con 200 a 350 flores por población (Fig. 6). C. 
medicinalis, C. rubriacuta, C. albovinosa y C. fimbricalyx fueron especies de oferta 
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media con 100 a 170 flores, mientras que Columnea sp nov 1, C. longinervosa, C. picta, 
C. eburnea, C. minutiflora y C. ceticeps, fueron las de menor oferta (<35 flores; Fig. 6). 
Encontré una variación significativa en el número de flores por planta entre especies 
(H14, 163 = 44,28; p = 0,001; Tabla 2), Columnea sp nov 1 fue la especie con menor 
número de flores (2,9 flores por planta), seguida por C. rubriacuta, C. ceticeps, C. 
longinervosa y C. medicinalis (entre 6,5 y 8,4 flores por planta). C. albovinosa, C. 
filifera, C. gigantifolia, C. minutiflora, C. picta, y Columnea sp. nov. 2, presentaron 
entre 10 y 17 flores por planta durante el pico de floración (Tabla 2), mientras que C. 
byrsina, C. eburnea y C. fimbricalyx fueron las especies con mayor intensidad entre 28 
y 55 flores por planta. 
 
La sincronía de la floración a nivel poblacional fue baja (<35%) para la mayoría de las 
especies (Tabla 2), lo cual indica un patrón de floración secuencial de los individuos de 
la población, como ocurrió en Columnea sp nov 1, C. filifera, C. rubriacuta, C. 
longinervosa, C. minor, C. gigantifolia, C. albovinosa y C. fimbricalyx. En contraste, C. 
byrsina, C. medicinalis, Columnea sp. nov. 2 y C. picta mostraron una sincronía media 
con valores cercanos al 50%, mientras que C. minutiflora y C. eburnea presentaron 
valores relativamente altos (hasta 67%). C. ceticeps fue la única especie con una 
sincronía perfecta (Tabla 2). 
 
Encontré tres patrones de fructificación (Fig. 6): 1) unimodal, fue el patrón 
predominante con picos entre septiembre y octubre (C. byrsina, C. ceticeps, C. 
minutiflora, C. minor, C. eburnea, C. albovinosa, C. picta y Columnea sp. nov. 2) o con 
picos en los últimos meses (C. gigantifolia y C. filifera); 2) uniforme, con un 
incremento continuo desde agosto (C. medicinalis), o con picos entre agosto y 
septiembre y una reducción continua de la producción durante los meses siguientes 
(Columnea sp nov 1 y C. rubriacuta); y 3) bimodal, con picos en agosto y en marzo (C. 
fimbricalyx). Columnea sp nov 1 fue la única especie que presentó sincronía en la 
distribución de la floración y la fructificación en la mayoría de individuos de su 
población. Esta especie junto con C. byrsina y C. rubriacuta fueron las especies que 
presentaron una alta producción de frutos con relación al número de flores, mientras que 
en C. minor y C. filifera fue bajo. 
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Fenología floral 
Las flores del ensamble de Columnea tuvieron una duración entre cuatro y siete días, la 
cual varió entre especies (H12 163 = 114,5; p<0,0001) (Tabla 2). Todas las especies 
presentaron hercogamia dinámica asociada a un mecanismo de dicogamia del tipo 
protandria, en donde la flor en la primera parte de su vida está en fase masculina, y 
posteriormente en fase femenina. No detecté fragancias en las flores. La mayoría de las 
especies presentaron su antesis al amanecer (antes de las 7:00h), aunque en C. byrsina, 
C. fimbricalyx, C. filifera y Columnea sp nov 1 se presentó en el ocaso (entre 17:00 y 
19:00h). En la fase masculina los estambres alcanzaron su máxima longitud, fueron 
turgentes, erectos, sobresalieron o no al limbo de la corola, y liberaron polen mediante 
dehiscencia longitudinal. Esto ocurrió desde el momento de la antesis hasta el segundo 
y el cuarto día de la vida floral, según la especie (Tabla 2). Esta fase duró entre dos y 
cuatro días seguida por cambios morfológicos de senescencia de los estambres, tales 
como la pérdida de turgencia de los filamentos y la retracción de estos hacia la base de 
la corola excepto en Columnea sp nov 1, en la cual los estambres perdieron turgencia y 
se descolgaron quedando las anteras por fuera de la corola. La fase femenina duró entre 
dos y cuatro días y se caracterizó por la elongación continua del estilo, sobrepasando 
levemente la longitud previamente alcanzada por los estambres (Tabla 3). Los estigmas 
fueron receptivos a partir del segundo al cuarto día hasta la senescencia de las flores, 
según la especie (Tabla 2), los lóbulos del estigma permanecieron abiertos desde el 
tercer día hasta el séptimo. La senescencia de las flores se presentó en los últimos días 
(del cuarto al séptimo) y se caracterizó por el desprendimiento de la corola quedando 
colgada del estilo.  
 
Producción de néctar 
Flores embolsadas: La producción diaria del néctar durante el periodo de vida de las 
flores varió significativamente entre días para todas las especies, excepto en aquellas 
con tamaño de muestra muy bajo (C. picta y C. minutiflora, Tabla 4). El rango de 
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volumen del néctar registrado por flor en todas las especies, fue de 35,4 a 156,1 µl. 
Columnea medicinalis, C. gigantifolia, C. picta, C. filifera y Columnea sp. nov. 2 
fueron las especies con mayor producción, mientras que C. albovinosa y C. minutiflora 
fueron las especies con menor producción (Tabla 4). En todas las especies se observó un 
patrón de producción de bajas cantidades en el primer día seguido por un incremento 
significativo entre la fase masculina y la femenina (segundo y cuarto día) y una 
reducción en los últimos días (Tabla 4). En nueve especies la producción acumulada del 
néctar fue similar entre fases (Tabla 5), mientras que Columnea sp. nov. 2 y C. 
gigantifolia produjeron un mayor volumen en la fase femenina; y C. albovinosa y C. 
filifera en la fase masculina. 
 
La concentración promedio del néctar varió entre 14,6% en C. byrsina hasta 26% en C. 
gigantifolia. El contenido de azúcar total por flor varió entre 35,4 y 142,1 mg/ml, con 
una mayor concentración en C. gigantifolia, C. medicinalis, C. picta, C. filifera y 
Columnea sp. nov. 2 (Tabla 6). La distribución del contenido de azúcar por flor y por 
especie siguió el mismo patrón que el presentado por el volumen aunque en C. picta, C. 
fimbricalyx, Columnea sp nov 1 y C. minutiflora no varió significativamente durante el 
periodo de vida de la flor (Tabla 6). El néctar mostró una tendencia a ser más 
concentrado entre los días dos y cuatro. Columnea sp. nov. 2 y C. gigantifolia 
presentaron una mayor concentración (mg/ml) en la fase femenina, mientras que para C. 
minor y C. filifera se presentó en la masculina (Tabla 6). 
 
Flores expuestas a los visitantes: Entre el 31 y 76,5% de las flores expuestas a los 
visitantes no presentaron néctar (Fig. 7). C. minutiflora, C. albovinosa, C. eburnea y C. 
filifera mostraron los porcentajes más altos de flores vacías. El volumen de néctar varió 
entre 1,7 y 32,8µl, con diferencias significativas entre especies (F13, 359 = 3,12; p = 
0,0003, Fig. 8A). Una prueba de comparaciones múltiples de Tukey indicó que las 
diferencias se dieron entre C. albovinosa con C. picta y Columnea sp. nov. 2 y entre C. 
filifera con C. picta y Columnea sp. nov. 2. Las especies con mayor volumen fueron C. 
picta, Columnea sp. nov. 2 y C. gigantifolia (Fig. 8A). La concentración del néctar 
varió entre 16 y 24,7%, con mayor concentración en C. gigantifolia, C. fimbricalyx y C. 
longinervosa (F13, 154 = 4,13; p = 00001; Fig. 8B). La prueba de comparaciones 
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múltiples mostró que las diferencias se presentaron entre C. byrsina con C. gigantifolia, 
C. longinervosa y C. minor. El contenido de azúcar en el néctar varió 1,5 y 12,7 mg/ml, 
donde Columnea sp. nov. 2, C. gigantifolia y C. fimbricalyx fueron las especies con 
mayor concentración (F13, 154 = 3,2; p = 0,00003); las diferencias se dieron entre C. 
byrsina con C. gigantifolia y Columnea sp. nov. 2 (Fig. 8C). 
Morfología floral y atracción extrafloral 
Las dimensiones de la corola estudiadas reflejaron aspectos de tamaño y forma, y 
variaron significativamente entre las especies, al igual que las dimensiones de las 
estructuras reproductivas (Tabla 3). La longitud total de la corola varió entre 23,9 mm 
(C. minutiflora) y 69,7 mm (C. medicinalis), y fue menor en especies con flores 
estrechas y tubulares, mientras que en las especies de flores anchas y con limbo 
bilabiado presentaron corolas largas. La longitud efectiva de la corola fue mayor en 
especies de flores tubulares como Columnea sp nov 1, C. minor y C. fimbricalyx, 
mientras que en especies de corolas largas y anchas, la longitud efectiva fue menor 
debido a la presencia de un limbo bilabiado como en C. picta, Columnea sp. nov. 2, C. 
gigantifolia y C. medicinalis (Tabla 3). La longitud de las estructuras reproductivas no 
sobrepasó la longitud efectiva de la corola en C. albovinosa, C. filifera, C. fibricalyx, C. 
minutiflora y C. rubriacuta; o la sobrepasó ligeramente en C. longinervosa (3,1 mm) y 
en C. minor (4,2). Por otra parte, la exersión de las estructuras reproductivas fue mayor 
(Tabla 3) en especies de flores bilabiadas (Columnea sp. nov. 2, C. picta, C. medicinalis 
y C. gigantifolia), o tubulares (C. byrsina, Columnea sp nov 1). La variación de estas 
dimensiones puede afectar la eficiencia de extracción del néctar, además de determinar 
los sitios de deposición del polen en los colibríes. 
 
El análisis de componentes principales permitió la identificación de patrones de 
asociación entre las especies de Columnea según su morfología floral. Los primeros tres 
componentes del ACP explicaron el 69,9% de la varianza total y presentaron auto 
valores significativamente mayores a lo esperado por azar (Jackson 1993). El primer 
componente con el 37,5% (IC: 33,7-42,2%), reflejó aspectos de forma de la corola y 
volumen de néctar (Fig. 9A). Las variables con mayor peso (con coeficiente mayor a 
0,7) fueron: la longitud, ancho y diámetro de la corola; la longitud del lóbulo inferior, la 
longitud y exersión de las estructuras reproductivas; y el volumen del néctar. El 
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segundo componente con el 21,7% (IC: 18,1-25,7%), separó las especies por las 
dimensiones del cáliz y los apéndices filiformes (Fig. 7). Según la distribución de las 
especies en el espacio morfológico generado por los dos primeros componentes (59,2%) 
se pueden observar tres grupos (Fig. 9): 
 
Grupo 1: Formado por C. filifera, el cual se separó de las demás especies por mayores 
dimensiones del cáliz, y de los apéndices petaloides. Esta especie presenta una corola 
ancha y estructuras reproductivas insertas (Tabla 3). 
 
Grupo 2: Formado por C. gigantifolia, C. medicinalis y C. picta, especies con flores de 
menor duración, pero de mayor tamaño -más anchas y largas- con mayor exersión de las 
estructuras reproductivas (Tabla 3 y 5) y alta producción de néctar. Estas especies 
también se destacan por presentar una menor longitud efectiva que la longitud total 
como consecuencia de la presencia de un limbo bilabiado (Tabla 3).  
 
Grupo 3: Grupo mixto en el cual se pueden apreciar tres subgrupos. 
a) Formado por C. byrsina, C. minutiflora, C. albovinosa, C. fimbrycalix, y C. 
rubriacuta. Especies de flores tubulares estrechas de menor longitud, lóbulos 
reducidos y con una baja o nula exersión de las estructuras reproductivas, poca 
producción de néctar y un mayor número de flores por planta. 
b) Formado por C. longinervosa, C. minor y Columnea sp. nov. 2, caracterizadas 
por la presencia de flores tubulares “medianas”, con dimensiones intermedias en 
las dimensiones de la corola, volumen y concentración de néctar. 
c) Formado por Columnea sp nov 1, separada de las demás por mayor longitud del 
pedicelo, longitud efectiva de la corola, baja concentración de néctar y menor 
producción de flores por planta. 
 
El análisis de escalamiento multidimensional permitió la separación de las especies 
según sus rasgos de atracción. Los resultados del criterio de Kruskal (1964) indicaron 
que el AEM presentó un ajuste aceptable (Stress = 0,1182) y representó un buen modelo 
según los valores de los coeficientes de correlación múltiple (dimensión 1: R
2
 = 0,78; 
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dimensión 2: R
2
 = 0,13). El AEM separó las especies en 2 grupos, C. filifera y C. minor 
quedaron separadas de estos, ocupando lugares contrarios en la ordenación. El grupo 1 
lo formaron las especies con manchas en las hojas, flores relativamente grandes, de 
corola amarilla y/o blanca y cáliz inconspicuo, mientras que el grupo 2 (grupo 3a en el 
ACP) corresponde a especies con flores tubulares y estrechas de color naranja o rojo, 
con lóbulos reducidos y baja exersión de estructuras reproductivas (Fig. 9). Seis 
caracteres estuvieron altamente correlacionados con la primera dimensión de la 
ordenación (Fig. 9), lo que indica que al moverse de izquierda a derecha a lo largo de la 
primera dimensión, las plantas presentan una tendencia a tener corolas rojas a púrpura a 
colores brillantes, flores erectas, corola tubular recta, ausencia manchas rojas en las 
hojas y limbo subigual. Cuatro caracteres presentaron una alta correlación con la 
segunda dimensión, mostrando que al moverse desde abajo hacia arriba, las especies 
tienden a presentar menor curvatura, cáliz de color pálido, estructuras reproductivas con 
exersión reducida y limbo subigual (Fig. 10).  
 
EL AEM falló en la detección de patrones más finos de atracción visual, sin embargo 
las especies pueden diferenciarse de acuerdo a los siguientes patrones (Fig. 11): 1) 
especies de flores pequeñas, sin una atracción conspicua y sin manchas en las hojas (C. 
minutiflora); 2) especies con flores tubulares de disposición vertical que contrastan con 
las hojas (C. byrsina); 3) especies con señal visual primaria en la corola o el cáliz (C. 
minor, C. fimbricalyx y C. ceticeps); 4) especies de hábito semi erecto con manchas en 
el ápice de las hojas y que pueden contrastar con la presencia de brácteas florales (C. 
eburnea, C. rubriacuta, C. albovinosa) o por su ausencia (C. picta, Columnea sp. nov. 
2); 5) especies de hábito dorsiventral con manchas en el ápice de las hojas y sin brácteas 
(Columnea sp nov 1), o con brácteas grandes y de color llamativo (C. longinervosa, C 
medicinalis y C. gigantifolia); y 6) especies con manchas en forma de puntos en la parte 
media a distal de las hojas (C. filifera) 
 
Sistemas reproductivos 
La mayoría de las especies de Columnea fueron parcialmente autoincompatibles con 
valores del índice de autoincompatibilidad entre 0,31 y 0,81 (Tabla 7), C. gigantifolia, 
C. medicinalis y Columnea sp. nov. 2 fueron en su mayor parte autoincompatibles con 
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valores ISI entre 0,1 y 0,14, indicando que las plantas sin la presencia de los colibríes 
solo producirían entre el 10-14% de los frutos. C. filifera y C. longinervosa fueron 
totalmente auto incompatibles con valores ISI de 0. Estas especies dependen 100% de la 
polinización por colibríes para su reproducción. Todas las especies presentaron 
diferencias significativas en la producción de frutos entre tratamientos, excepto C. 
albovinosa, C. byrsina y C. fimbricalyx (Tabla 7). Todas las especies aumentaron la 
producción de frutos en cruces alógamos con relación a cruces autógamos. Ninguna de 
las especies produjo frutos por apomixis y solo Columnea sp nov 1 mostró el potencial 
para producir frutos por auto polinización espontánea. Todas las especies excepto C. 
byrsina presentaron déficit de polinización, siendo este leve en Columnea sp nov 1, y 
muy fuerte en C. albovinosa y en C. longinervosa; esta última especie dada su total 
autoincompatibilidad genética y sus altos requerimientos de polinización cruzada, 
requiere de los polinizadores para su reproducción, la cual de manera natural sólo está 
ocurriendo en el 18%. La otra especie con requerimientos de polinización muy altos es 
C. filifera, que a pesar de presentar un déficit de polinización del 33%, está formando el 
50% de los frutos. Solo dos de las especies evaluadas para geitonogamia produjeron 
frutos, en C. minor fue del 33% mientras que en Columnea sp nov 1 fue del 100% 
(Tabla 7). 
 
Cargas de polen en el estigma 
El porcentaje de granos de polen conespecífico fue mayor al del heteroespecífico en 
todas las especies de Columnea (prueba de x
2
, p<0,0001; Fig. 12). El polen 
heteroespecífico correspondió a especies de las familias Ericaceae, Bromeliaceae, 
Heliconicaceae, Loranthaceae y otras especies de Gesneriaceae (Glossoloma, Besleria, 
Drymonia). Columnea albovinosa presentó el mayor número de granos de polen 
heteroespecífico, aunque ninguno de los granos de polen conespecificos mostró 
evidencia de germinación (Fig. 13). Esta situación fue similar en C. minor, C. filifera y 
Columnea sp. nov. 2 con menos del 20% de granos germinados, en contraste con C. 
byrsina, Columnea sp nov 1 y C. fimbricalyx que mostraron una mayor frecuencia de 
granos de polen germinados en el estigma (Fig. 13).  
 
Visitantes florales  
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En 327,2 horas de observación, las cuales variaron entre 6 y 45 h por especie de planta, 
se identificaron 10 especies de colibríes y seis grupos de insectos, en los que se destacan 
las abejas Partamona sp. por su alta tasa de visitas (Tabla 8). Los colibríes y Partamona 
sp. fueron los polinizadores exclusivos de las especies de Columnea (Tabla 8), sin 
embargo Columnea sp nov 1 recibió únicamente una sola visita de Phaethornis 
syrmatophorus en 24 h de observación. Este colibrí presentó la mayor frecuencia de 
visitas total, seguido por Coeligena wilsoni y Aglaiocercus coelestis (Tabla 8), especies 
que a su vez presentaron la mayor tasa de captura en la reserva.  
 
Los colibríes presentaron un comportamiento de forrajeo por rutas sin evidencia de 
defensa del recurso. La mayoría de visitas de los colibríes resultaron en contacto con las 
estructuras reproductivas en el pico o la frente, exceptuando la mayoría de visitas de A. 
coelestis el cual robó néctar en las flores de C. filifera y C. ceticeps perchándose en la 
corola y perforándola por la base para extraer el néctar. Las abejas (Partamona sp.) 
presentaron una tasa de similar de visitas a la de los colibríes en especies como C. 
gigantifolia y C. medicinalis (Tabla 8). Sin embargo estas visitas ocurrieron en dos a 
tres plantas en la zona baja de la reserva. Estas abejas buscaron néctar y polen e hicieron 
contacto con las estructuras reproductivas entre un 20 al 36% de las visitas. Otros 
visitantes como avispas, hormigas, dípteros y una tangara (Diglossa indigotica) fueron 
ladrones de néctar o polen y no representaron un componente representativo de las 
visitas. La mayoría de las especies (9) presentaron ácaros en el interior de la corola, los 
cuales consumieron el néctar; además de larvas de dípteros, lepidópteros y coleópteros, 
que consumieron las estructuras reproductivas, principalmente las anteras, y parte de la 
corola.  
 
Las especies con mayor número de visitas fueron C. gigantifolia, C. medicinalis y C. 
byrsina, aunque en general la tasa de visitas por flor/hora fue baja para todas las 
especies, y varió desde una visita cada 5 h a una visita cada 1 o 2 h (Tabla 8). Columnea 
sp nov 1 y C. medicinalis fueron visitadas únicamente por P. syrmatophorus; C. 
fimbricalyx por U. bougueri; C. ceticeps y C. minutiflora por A. coelestis; los cuales 
tuvieron los valores más altos de importancia de polinización (Tabla 8 y 9). Las demás 
especies fueron visitadas por cuatro especies de colibríes. Phaethornis syrmatophorus 
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fue el colibrí que más especies visitó (11), seguido por C. wilsoni y A. coelestis. En 
general los colibríes ermitaños presentaron mayores valores de importancia de 
polinización (Tabla 9). El mayor número de visitas de colibríes se presentó entre las 
08:00 y las 11:00 h, con un promedio de 2,3 s por visita. El número de flores probadas 
por visita varió entre una y doce en especies como C. medicinalis y C. gigantifolia, P. 
syrmatophorus probó hasta seis veces una sola flor en 2 s.  
Ajuste morfológico 
Las especies de colibríes comprendieron una gradacipon según la longitud y curvatura 
del pico: 1) largo y relativamente curvo (P. syrmatophorus, P. yaruqui) o muy curvo (E. 
aquila); 2) largo y recto (C. wilsoni, A. aequatorialis) o ligeramente curvo (U. 
bougueri); 3) mediano y recto (B. jardini, H. imperatrix y F. mellivora); 4) mediano y 
curvo (P. striigularis); y 5) corto y recto (A. coelestis, C. mitchelli y U. benjamini 
(Tabla 10). En la Tabla 11 y 12 se presentan los resultados del ajuste morfológico entre 
las dimensiones del pico de los colibríes para cada especie de Columnea. Existe una 
asociación entre la longitud del pico y la longitud de la corola, especies con valores 
cercanos a 1 presentan un ajuste perfecto (Rodríguez-Flores & Stiles 2005), si la 
diferencia es > 1 indica una mayor longitud del pico con respecto a la de la corola, 
mientras que valores inferiores a 0,7 implican restricciones de uso del recurso. Así por 
ejemplo, colibríes de pico largo y curvo como P. syrmatophorus pueden visitar todas las 
especies de Columnea. Por otra parte, a pesar del ajuste entre las longitudes pico-corola, 
algunas especies están limitadas a visitar ciertas plantas debido a que presentan una 
curvatura mayor, sin embargo las observaciones y el análisis palinológico demostraron 
el uso de especies de flores con mayor curvatura por colibríes de picos con menor curva 
o de picos rectos (Tabla 10 y 14). 
 
Cargas de polen en los colibríes  
Todas las especies de colibríes presentaron polen de Columnea en la frente o en el pico 
(Tabla 10) según lo esperado por el ajuste morfológico. Se analizaron 298 muestras de 
101 individuos y un total de 87515 granos de polen. Cuarenta y cinco recursos florales 
fueron usados por nueve especies de colibríes (Tabla 13), entre los cuales P. 
syrmatophorus representó el 53, 6% seguido por A. coelestis con el 14,9%. Este colibrí 
usó un mayor número de recursos (26) seguido por P. syrmatophorus (22), C. wilsoni 
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(16) y P. yaruqui (13). Columnea con 11 especies constituyó el 28,7% del total de los 
recursos utilizados por el ensamble de colibríes, dentro del cual se destaca a C. 
medicinalis por su alta representación con un 75,9% dentro del género. Los grupos de 
plantas más importantes para los colibríes fueron Gesneriaceae, Ericaceae y 
Heliconiaceae (Tabla 13). Columnea medicinalis fue el recurso con el mayor valor de 
IVIR debido a que Ericaceae 2 está sobrerrepresentado por una única captura de 
Doryfera ludoviciae (Tabla 13); le siguieron en orden de importancia Columnea sp nov 
1, C. gigantifolia y Columnea sp. nov. 2. 
 
El análisis palinológico evidenció la presencia de polen de Columnea en ocho especies 
de colibríes, de las cuales E. aquila, B. jardini y A. aequatorialis no fueron registrados 
por las observaciones de visitas. Por otra parte, este análisis demostró la existencia de 
varias interacciones entre los colibríes y las especies de Columnea que no se observaron 
ni detectaron en las filmaciones (Fig. 14). Los colibríes ermitaños P. syrmatophorus y 
P. yaruqui fueron las especies con mayor frecuencia de uso de la mayoría de especies de 
Columnea. Phethornis syrmatophorus usó todas las especies de Columnea, excepto C. 
ceticeps, C. minutiflora y C. fimbricalyx. Por otra parte, los colibríes presentaron cargas 
mixtas de polen con predominancia de Ericaceae, Gesneriaceae, Bromeliaceae, 
Heliconiaceae y Loranthaceae (Tabla 13). Heliodoxa imperatrix, P. syrmatophorus y P. 
yaruqui presentaron una mayor proporción de polen de especies de Columnea, mientras 
que las demás especies presentaron mayores proporciones de polen mixto (Fig. 15). 
 
Sobreposición del nicho por el polinizador 
La Tabla 14 muestra la comparación del uso de los polinizadores por el ensamble de 
Columnea. El índice de solapamiento de nicho fue bajo (promedio Oij = 0,34) y solo un 
20% de los pares de especies presentaron valores altos, principalmente entre aquellas 
con morfología floral similar (Fig. 10, Tabla 14). Por otra parte el índice de similitud 
proporcional del ensamble de polinizadores para pares de especies fue bajo (promedio 
PS = 0,42) para todas las especies, por lo que se evidencia una alta contribución del uso 
del polinizador al aislamiento reproductivo. 
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Estructura de la red Columnea-colibrí y grado de especialización 
El análisis de redes de interacción permitió la detección detallada de las asociaciones 
entre las plantas y los colibríes, sustentadas principalmente por el ajuste morfológico y 
la frecuencia de uso de los recursos (Fig. 16). Se detectaron 57 interacciones (de las 210 
posibles), entre 15 especies de Columnea con 13 especies de colibríes y una especie de 
abeja (Partamona sp.) (Fig. 16). La red Columnea-colibrí fue altamente especializada 
(H’2=0,50), y significativamente diferente de lo esperado por un modelo nulo 
(p<0.0001; 10000 aleatorizaciones). La Figura 16 describe la intensidad de las 
interacciones, donde el ancho de las cajas indica la proporción de contribuciones hechas 
por cada especie a la red y el grosor de las líneas (enlaces) la fuerza de la interacción. 
Según estas dos variables, P. syrmatophorus, P. yaruquí, A. coelestis y C. wilsoni 
fueron las especies de colibríes más importantes en la red, mientras que C. filifera, 
Columnea sp nov 1, C. gigantifolia, Columnea sp. nov. 2 y C. medicinalis fueron las 
plantas más importantes. 
 
La mayoría de plantas interaccionaron con cuatro especies de colibríes. Columnea sp 
nov 1, C. albovinosa, C. filifera interaccionaron con seis, mientras que C. ceticeps y C. 
medicinalis con una especie de colibrí. Phethornis syrmatophorus interaccionó con 11 
especies de Columnea, seguido por P. yaruqui (10), C. wilsoni (7), H. imperatrix y A. 
coelestis (5 cada uno). El índice de especialización a nivel de especies indicó que C. 
fimbricalyx, C. eburnea, C. picta, C. medicinalis y C. ceticeps fueron las más 
especialistas (d’i>0,54), mientras que las demás especies presentaron valores 
intermedios de especialización (d’i<0,41; Fig. 16). 
 
DISCUSIÓN 
 
Patrones de la floración 
La diversidad del género Columnea en Ñambí, no solo se destaca por su alto número de 
especies sino también por sus estrategias de floración. A pesar del corto periodo de 
estudio (seis meses) son evidentes cuatro patrones de floración: continuo, unimodal, 
bimodal y cíclico. Dado que la reproducción de las plantas puede estar limitada por la 
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disponibilidad de polen (Feisinger et al. 1986), se esperaría que las especies que 
presenten un mismo patrón de floración difieran en su morfología o despliegue floral 
como mecanismo para reducir la competencia por el polinizador (Stiles 1975). Las 
especies de patrón continuo (C. medicinalis, C. byrsina y Columnea sp nov 1) presentan 
un número constante de flores durante el periodo de estudio, y difieren en la oferta de 
flores por planta y en su morfología floral (Fig. 9). A pesar de que C. medicinalis y 
Columnea sp nov 1 comparten a P. syrmatophorus como polinizador (Oij = 0,78), 
difieren en los sitios de deposición de polen y en su grado de especialización (Fig. 16). 
 
Por el contrario, C. minor, C. rubriacuta y C. eburnea son especies de patrón unimodal 
y coinciden en su pico de floración durante el mes de septiembre. Sin embargo difieren 
en morfología floral (Fig. 10), hábito, densidad y distribución espacial. Columnea minor 
es epifita de estratos medios al dosel (Fig. 3), mientras que C. rubriacuta es hemiepifita 
secundaria del sotobosque y es abundante en la parte alta de la reserva, y C. eburnea es 
una hemiepifita secundaria rara y de baja importancia para los colibríes (Fig. 16). Por 
otra parte, estas especies presentaron bajos valores de sobreposición del nicho (Tabla 
14). Otras especies de patrón unimodal pero con pico de floración en enero como C. 
gigantifolia, Columnea sp. nov. 2, C. longinervosa y C. filifera, presentan una 
distribución agregada y una densidad poblacional relativamente alta, aunque C. 
longinervosa es más frecuente en mayores elevaciones (Tabla 1). Estas especies 
presentan bajos valores de sobreposición del nicho (Tabla 14) y difieren en morfología 
floral (Fig. 9). Por otra parte, C. minutiflora, C. fimbricalyx y C. ceticeps son especies 
epifitas del dosel que exhiben un patrón de floración bimodal, pero difieren en el mes de 
su pico, en la oferta de flores por planta, y en su morfología floral (Fig. 9). Sin embargo, 
C. minutiflora y C. ceticeps comparten el mismo vector de polen (A. coelestis), por lo 
que presentan una alta superposición del nicho (0,99). Las dos especies de patrón cíclico 
(C. albovinosa y C. picta), presenta un pico en septiembre y también difieren en 
morfología floral, hábitat y en densidad poblacional (Tabla 1). 
 
Estos resultados son congruentes con la segregación temporal de la floración en varios 
grupos de plantas polinizadas por colibríes (Stiles 1975, 1977, 1978, Koptur 1983, 
Buzato et al. 2000, Gutiérrez-Zamora 2008, Araújo et al. 2011) y coinciden con los 
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encontrados para C. nicaraguensis, una especie de floración bimodal en Costa Rica 
(Stiles 1978), y para cinco especies de Columnea en Ecuador que presentan una 
floración unimodal o bimodal (Jakob 2000). Se han propuesto dos hipótesis para 
explicar este patrón: 1) cuando los tiempos de floración se traslapan, las especies 
coexistentes pueden beneficiarse al incrementar la oferta de recursos y la atracción 
visual, que resulta en un aumento de la tasa de visitas (Ratcke & Lacey 1985, Feinsinger 
et al. 1987); 2) la segregación de las temporadas de floración permite que las especies 
puedan compartir el mismo grupo de polinizadores y evitar la competencia por servicios 
de polinización (Stiles 1977, Wheelwright 1985).  
 
Mecanismos florales 
Las especies de Columnea estudiadas encajan en dos patrones de despliegue floral: las 
que producen un alto número de flores (C. minor, C. byrsina y C. fimbricalyx); y las que 
producen pocas. Sin embargo, las plantas presentaron una mayor proporción de botones 
florales que de flores abiertas, lo que garantiza una disponibilidad relativamente 
continua de recompensas a sus polinizadores. Para Columnea se ha registrado una 
producción secuencial de flores en intervalos de uno y cuatro días (Amaya-Márquez 
1996, Jakob 2000), asociado con el periodo de antesis, la longevidad floral y la duración 
de las fases masculina y femenina.  
 
Las plantas polinizadas por colibríes presentan antesis diurna (Stiles 1978). En 
Columnea las flores abren principalmente al amanecer (Amaya-Márquez 1996), aunque 
también al medio día o en la tarde (Jakob 2000, Kastinger 2005); lo cual puede 
relacionarse con diferencias en la producción de néctar que permiten compartir un 
mismo grupo de polinizadores a diferentes horas del día (Amaya-Márquez 1996, 
Kastinger 2005). Esta situación no se pudo corroborar en este estudio debido a que no 
se cuantificó el patrón de producción diaria del néctar. Por otra parte, no se detectaron 
fragancias durante el periodo de antesis, lo cual es consistente con la ausencia de 
compuestos volátiles en las especies de Gesneriaceae polinizadas por colibríes como 
Gasteranthus (Knudsen et al. 2004), y Columnea (Heppner 1996, Jakob 2000).  
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Todas las especies de Columnea estudiadas son protándricas. La longevidad de las 
flores varía entre 4 y 7 días y es simétrica en la duración de las fases masculina y 
femenina en C. longinervosa, C. rubriacuta y Columnea sp. nov. 2, mientras que la fase 
femenina dura un día más en las demás especies. Los resultados de longevidad floral 
presentados aquí, se encuentran entre los valores de duración (dos a ocho días) 
registrados para otras especies del género en Costa Rica, Ecuador y Colombia (Stratton 
1989, Cory 1994, Amaya-Márquez 1996, Heppner 1996, Jakob 2000, Kastinger 2005). 
La duración prolongada de la fase femenina en Columnea puede atribuirse a que la 
longevidad floral contribuye al incremento del éxito reproductivo femenino (Stratton 
1989), debido al mayor tiempo de exposición que garantice las visitas por el 
polinizador. Por otra parte, se ha sugerido que la duración de la fase masculina es más 
corta si ocurre una pronta remoción del polen, o por el consumo de las anteras por 
larvas de insectos (Weiss 1996), factores que podrían haber influenciado la duración de 
las fases en algunas especies. La separación temporal entre la función femenina y 
masculina reduce la autopolinización (Darwin 1862) y sería adaptativa si los 
polinizadores visitan primero las flores femeninas y dejan la planta para después visitar 
las flores masculinas (Bertin &Newman 1993, de Jong et al. 2011).  
 
Patrones de producción de néctar  
Los valores de volumen de néctar y concentración por día son similares a los 
encontrados en otras especies de Columnea (Stiles & Freeman 1993, Cory 1994, 
Amaya-Márquez 1996, Heppner 1996, Jakob 2000, Kastinger 2005), y se destaca una 
variación de la recompensa energética asociada con el tamaño de la corola (rs = 0,80; p 
<0,05; Tabla 5). Estos valores de recompensa durante el periodo de vida de la flor, 
principalmente en las especies de flores grandes fueron altos en comparación con otras 
plantas ornitófilas (Stiles 1975, Stiles & Freeman 1993, McDade & Weeks 2004a) y 
corresponden a las especies visitadas por ruteros de alta recompensa (Feisinger & 
Colwell 1978).  
 
Por otra parte, en nueve especies no se encontraron diferencias en las características del 
néctar entre las fases masculina y femenina, y hubo una tendencia a una mayor 
producción y concentración de néctar en la fase intermedia del desarrollo de la flor 
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(Tabla 5). Sin embargo, en dos especies el volumen y la concentración fueron mayores 
en la fase femenina (Columnea sp. nov. 2 y C. gigantifolia), y en otras especies la 
mayor producción de néctar ocurrió en la fase masculina, así en C. filifera el volumen y 
la concentración del néctar fueron mayores durante la fase masculina, mientras que en 
C. albovinosa lo fue el volumen, y en C. minor la concentración. Cory (1994) y 
Kastinger (2005) encontraron un alto incremento en la producción de néctar entre la 
fase masculina y la femenina, mientras que Amaya-Márquez (1996) encontró mayor 
producción en fase masculina para C. rubriacuta y en fase femenina en C. medicinalis. 
Carlson & Harms (2006) han propuesto dos hipótesis para explicar el patrón de 
producción de néctar sesgada hacia un género: la hipótesis de selección sexual, que 
predice la limitación del polinizador en el éxito reproductivo masculino (donación del 
polen) o femenino (recepción del polen); y la hipótesis de evasión de la endogamia que 
predice una conducta del polinizador a visitar una fracción pequeña de las flores 
disponibles en una planta y en un orden particular, con lo que se reduce la 
geitonogamia. 
 
Las especies que presentaron una mayor recompensa de néctar en la fase femenina 
como Columnea sp. nov. 2 y C. gigantifolia, son visitadas principalmente por colibríes 
ermitaños, los cuales forrajean en rutas (Janzen 1971, Stiles 1975), y presentan 
necesidades energéticas muy altas (Gass & Garrison 1999). Si estas especies de 
colibríes son capaces de reconocer las flores en diferente estado sexual, se esperaría que 
visiten primero las flores femeninas, promoviendo el entrecruzamiento. Dado que 
Columnea sp. nov. 2, C. gigantifolia, y C. medicinalis -esta última presentó mayor 
oferta en fase masculina pero que en otro estudio fue en femenina (Amaya-Márquez 
1996)- corresponden a tres de las cinco especies con menores valores de ISI (Tabla 7), y 
que la capacidad de reproducción autónoma en C. gigantifolia está en el rango del 12-
15%, y en Columnea sp. nov. 2 y C. medicinalis entre el 10% (Tabla 7) se observa una 
clara necesidad de entrecruzamiento genético, por lo cual la producción diferencial de 
néctar entre fases sexuales, puede ser una forma de asegurar una reproducción exitosa 
con un sistema reproductivo casi totalmente auto incompatible.  
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En las especies con mayor producción en la fase masculina (C. albovinosa y C. minor), 
los porcentajes de reproducción autónoma son mucho mayores, de 40 % para C. 
albovinosa, y entre 33 y 60% para C. minor, lo que puede sugerir que el sesgo a una 
mayor producción de néctar en fase masculina está enfocado a promover la función 
masculina y mejorar la donación de polen. Aunque C. filifera también presentó mayor 
producción en la fase masculina, su sistema de incompatibilidad es del 100%, sin 
capacidad para la reproducción autónoma y por lo que requiere polinización obligada 
por parte de los colibríes. Esta planta parece estar teniendo una estrategia diferente para 
atraer vectores de polen, pues presenta una alta oferta de flores en su pico de floración 
(hasta 350 flores), es una de las que más néctar produce por flor, y es una de las cuatro 
especies de Columnea que hace antesis en el ocaso. Dado que la mayoría de las especies 
de Columnea de la Reserva Natural Rio Ñambi tienen antesis en la mañana (usualmente 
antes de las 7:00 h), en la tarde se puede crear una escasez de flores, y la antesis en el 
ocaso puede atraer varias especies de colibríes.  
 
El volumen de néctar disponible en flores expuestas fue significativamente bajo en la 
mayoría de las especies. Hubo un alto porcentaje de flores vacías en C. filifera y C. 
medicinalis, posiblemente debido a la remoción por los polinizadores o el consumo por 
ácaros, los cuales fueron frecuentes en las flores (78%) de C. filifera. Se ha demostrado 
que las flores expuestas a los visitantes tienden a no presentar néctar y el volumen es 
más variable que en flores embolsadas (McDade & Weeks 2004b). La producción de 
néctar es un rasgo floral que está sujeto a selección por parte de los visitantes, los cuales 
hacen sus decisiones basados en las recompensas que encuentran disponibles y no en las 
potenciales (McDade & Weeks 2004b). Por tal razón, las diferencias en el volumen de 
néctar se atribuyen a la actividad de los visitantes, como también a la respuesta de las 
plantas a la remoción del néctar por ellos. Los ladrones como los ácaros también pueden 
reducir el volumen de néctar hasta un 50%, afectando de forma indirecta el 
comportamiento de forrajeo de los polinizadores y la trasferencia de polen (Lara & 
Ornelas 2001), sin embargo aún se desconoce el impacto de estos ladrones en 
Columnea.  
 
Mecanismos de atracción visual 
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El análisis multivariado permitió la identificación de patrones de asociación entre las 
especies de Columnea según su morfología floral, volumen de néctar, producción de 
flores y rasgos de atracción. La separación de C. filifera en los análisis de ordenación se 
debe a la presencia de un cáliz de mayor dimensión, una corola subventricosa ancha y la 
presencia de apéndices filiformes largos. Kvist & Skog (1988, 1993) indicaron que esta 
estructura podría tener una función importante en la polinización. Los datos de 
filmaciones indican que esta especie es visitada por seis especies de colibríes, los cuales 
no mostraron una reacción inusual al llegar a las flores. Dado que esta especie se 
destaca por una alta densidad de botones florales que contrastan con el tamaño del cáliz, 
se sugiere que los apéndices filiformes constituyen una señal que permite guiar al 
colibrí a la entrada de la corola. 
 
Las señales de atracción visual en el género Columnea pueden provenir del tamaño y 
forma de la flor, el color del cáliz, o de la presencia de manchas en las hojas (Wiehler 
1982), las cuales cumplen una función de atracción primaria cuando las flores son 
pequeñas e inconspicuas (Jones & Rich 1972). A diferencia de las flores, la señal visual 
emitida por el contraste de las manchas rojas en las hojas, es de largo plazo debido a la 
mayor duración de las hojas y constituye mecanismo de refuerzo de la constancia floral. 
Kastinger (2005) encontró una variación notable en los patrones de atracción visual en 
seis especies simpátricas de Columnea en Costa Rica: 1) señales asociadas con las flores 
grandes y bilabiadas o tubulares; 2) especies con flores pequeñas que presentan 
manchas de forma irregular o en forma de puntos en las hojas, las cuales son conspicuas 
desde abajo y en contra luz; y 3) especies en las que las hojas no tienen manchas pero 
están cubiertas por un indumento denso púrpura o rojizo, y que es evidente para el 
colibrí desde arriba. De igual modo, todas las especies estudiadas por Jakob (2000) en 
Ecuador, presentaron flores tubulares de color amarillo y manchas rojas en las hojas 
como señal visual primaria. En Ñambí se encontraron seis patrones visuales que 
implican diferentes mecanismos de atracción no solo asociados con la presencia de 
manchas y tamaño de la flor, como ha sido registrado (Jakob 2000, Kastinger 2005), 
sino también por características como el hábito de la planta, la disposición de las flores 
y la presencia de brácteas. Estas señales no solo generan un contraste en color para 
incrementar la señal visual a sus polinizadores, sino que también cumplen la función de 
proteger las flores de la herbivoría (Amaya-Márquez 2010). Aunque esto no ha sido 
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demostrado, Wong & Srivastava (2010) sugirieron que las manchas en forma de puntos 
en C. consaguinea pueden proveer beneficios en la reducción de herbivoría por la 
presencia de antocianinas; aunque también podrían tener implicaciones ecofisiológicas 
(Close & Beadle 2003), aún no evaluadas. 
 
Estrategias reproductivas de las plantas 
Los datos de este estudio corroboran los resultados de Amaya-Márquez (1996) quien 
mediante el análisis de tubos polínicos encontró valores de ISI similares para C. 
rubriacuta (ISI= 0,4), C. byrsina (ISI= 0,58) y C. medicinalis (ISI= 0,11). Sin embargo, 
esto no coincidió para C. minor (ISI= 2,45) pues en su estudio fue totalmente y en este 
fue parcialmente autocompatible (ISI= 0,60). Esto se debe a que la autoincompatibilidad 
se puede manifestar en cualquier fase del proceso de polinización (Murcia 2002). Las 
diferencias en los sistemas reproductivos que exhibe el ensamble de Columnea en 
Ñambí, son congruentes con otro estudio similar en Costa Rica. Seis especies 
simpátricas del género Columnea, tampoco presentan frutos por apomixis y varían 
desde autocompatibles a auto incompatibles con una alta dependencia de los colibríes 
ermitaños para su reproducción (Kastinger 2005). Sin embargo hay diferencias en la 
descripción de los mecanismos asociados con los valores de ISI y el déficit de 
polinización. 
 
Columnea rubriacuta, C. albovinosa y C. longinervosa, fueron las especies con déficit 
de polinización más alto, aunque difieren en su sistema de autocompatibilidad (Tabla 7). 
Columnea rubriacuta es una especie con alta densidad poblacional (36 ind/ha), una 
oferta intermedia de flores durante el pico de floración (100), con 6,5 flores por planta, 
aunque con una baja recompensa energética del néctar (Tabla 5). Es una especie 
generalista (d’= 0,28; Fig. 16), visitada por tres especies de colibríes, con una baja tasa 
de visitas, una por flor cada dos días (Tabla 8). Esta especie presentó un potencial de 
31% para la producción de frutos por autopolinización y un déficit de polinización del 
55%, el cual puede estar asociado con la baja sincronía de la floración (28%), la 
interferencia del polen heteroespecífico en el estigma (31%), el bajo porcentaje de polen 
germinado (6.5%), y la limitación de polen debido a la baja tasa de visitas, ya que fue la 
especie de Columnea de menor importancia para los colibríes (Tabla 13). 
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Columnea albovinosa es autocompatible (0,47), con alta densidad poblacional (41,3 
ind/ha), alta oferta de flores en su pico de floración (160) y presenta hasta 10 flores por 
planta, aunque con una baja recompensa energética (Tabla 5). Además, es una especie 
generalista (d’ = 0,37, Fig. 16) visitada por seis especies de colibríes, principalmente no 
ermitaños (Fig. 16), y recibe por lo menos una visita por flor al día (Tabla 8). El déficit 
de polinización del 67% en esta especie puede ser producto de una baja disponibilidad 
de flores conespecíficas debido a su bajo índice de sincronía (36%) lo que causaría una 
limitación de polen; por otra parte, a pesar de ser visitada por seis especies de colibríes, 
estos depositaron cargas mixtas en el estigma (42%) y los granos de polen 
conespecíficos no presentaron evidencia de germinación (Fig. 13). Sin embargo, es 
posible que la herbivoría de los botones florales y flores abiertas haya causado este 
déficit, como ha sido demostrado en otros estudios (Weiss 1996). Por tal razón el 
potencial de producción de frutos por autogamia de 40% que presenta esta especie es 
una estrategia para asegurar su reproducción. 
 
Columnea longinervosa es totalmente autoincompatible (ISI = 0), con una densidad 
poblacional relativamente alta (24 ind/ ha), produce hasta 75 flores durante su pico de 
floración y presenta hasta 7,4 flores por planta con alta recompensa de néctar (Tabla 5). 
Esta especie es visitada por cuatro especies de colibríes (Fig. 16), principalmente 
ermitaños, y recibe hasta dos visitas por flor al día (Tabla 8); además presenta valores 
relativamente bajos de polen heteroespecífico en el estigma (Fig. 12), con un 25,6% de 
los granos de polen conespecífico germinado. De tal manera que el déficit de 82% en 
esta especie puede estar relacionado con la limitación de polen debido a la baja 
sincronía de su floración (31%) por una baja disponibilidad de flores en estado 
masculino. Sin embargo, es posible que el déficit se deba a la baja densidad poblacional 
que presentó esta especie en los sitios de muestreo (debajo de los 1300 m) donde se 
realizaron los experimentos. 
 
Seis especies presentaron un déficit de polinización intermedio con un rango de 39,7 y 
51,8%, y variaron en su sistema de autoincompatibilidad (Tabla 7). Columnea filifera, 
C. gigantifolia y Columnea sp. nov. 2 fueron autoincompatibles, mientras que C. 
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fimbricalyx y C. minor fueron autocompatibles. Columnea filifera es una especie de alta 
densidad poblacional (28 ind/ha) con una alta oferta de flores en el pico de floración 
(350), presentó 17 flores por planta con una alta recompensa energética por flor (Tabla 
5), fue visitada por seis especies de colibríes, principalmente no ermitaños (Tabla 13, 
Fig. 16), con una tasa de dos visitas por flor al día (Tabla 8). Además presentó un bajo 
porcentaje de polen heteroespecífico (12%) y un bajo porcentaje de polen germinado 
(11,2%). Dado que es una especie totalmente autoincompatible (ISI = 0) y que requiere 
de los colibríes para su reproducción, su estrategia para promover el cruzamiento 
genético y asegurar su reproducción es ser generalista (d’ = 0,26). Estas observaciones 
sugieren que el déficit de polinización del 39,7% puede estar relacionado con la baja 
especialización, lo que se traduce en una pérdida de polen por la baja fidelidad de sus 
visitantes (Stiles 1975). El mecanismo floral de C. filifera de aumentar el volumen y 
concentración del néctar en fase masculina, ayudaría a promover el éxito de la función 
masculina. Sin embargo, la baja sincronía de su floración (26%) podría indicar una 
limitación de polen disponible que pudo estar fuertemente afectado por herbivoría 
(Weiss 1996). 
 
Columnea sp. nov. 2 y C. gigantifolia, fueron principalmente autoincompatibles (ISI < 
0,16). Son especies con densidad poblacional intermedia (18 y 22 ind/ha), un patrón de 
oferta de flores similar durante el pico de floración (hasta 250), con 13 flores por planta. 
Son visitadas por cuatro especies de colibríes (Fig. 16), principalmente ermitaños, y 
presentan valores de especialización intermedios (d’i = 0,4). Sin embargo, difieren en la 
recompensa de néctar, pues C. gigantifolia presenta tres veces más contenido energético 
que Columnea sp. nov. 2 (Tabla 5) y además C. gigantifolia es visitada por abejas y 
presenta una mayor tasa de visitas, cinco visitas por flor al día, mientras que para 
Columnea sp. nov. 2 es de una visita por flor cada dos días (Tabla 8). Por otra parte, C. 
gigantifolia presenta un menor porcentaje de polen heteroespecífico (11 % vs, 24,6 %) y 
una mayor germinación de granos de polen conespecíficos (29% vs 12,7%). El déficit 
de polinización del 40% en Columnea sp. nov. 2 podría estar relacionado con la baja 
tasa de visitas y la interferencia de polen heteroespecífico mientras que el déficit del 
50% para C. gigantifolia es inesperado debido a su alta recompensa de néctar y la alta 
tasa de visitas, principalmente de abejas. Dado que el margen para la producción de 
frutos por geitonogamia en esta especie es del 12% y que el potencial de autogamia es 
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limitado (<15%), entonces las abejas no estarían actuando como polinizadores eficientes 
a pesar de hacer contacto con las estructuras reproductivas y estarían limitando la 
disponibilidad de polen (Gill et al. 1982, Stein & Hensen 2011). Tres observaciones 
pueden apoyar esta hipótesis: 1) el 57% de las visitas de estas abejas fue dedicado a 
recoger polen en un rango de tiempo de 3 y 7 min; 2) Tres de las plantas de C. 
gigantifolia visitadas por abejas no fueron visitadas por colibríes y solo una planta 
presentó frutos un mes después; y 3) en una ocasión un individuo de P. yaruqui retiró 
con el pico a una abeja que estaba forrajeando en busca de polen, pero luego no regresó 
a visitar las flores de esta planta en las siguientes cinco horas.  
Columnea fimbricalyx es una especie de distribución dispersa (Tabla 1) y de baja 
densidad poblacional (4 ind/ha), tiene una oferta relativamente alta de flores durante el 
pico de floración (170), con una baja sincronía (36%) y presenta 36 flores por planta, de 
baja recompensa energética (Tabla 5). Es visitada por dos especies de colibríes (Fig. 
16), recibe dos visitas por flor cada tres días (Tabla 8); y presenta un bajo porcentaje de 
polen heteroespecífico (9%), con un 34% del polen conespecífico germinado. Esta 
especie es especialista (d' = 0,69) pero presenta un déficit de polinización de 51,8%, el 
cual parece estar relacionado con la baja tasa de visitas, su patrón de distribución 
espacial disperso y su baja densidad poblacional. Sin embargo el potencial de 
polinización autónoma es de 57%, estrategia que le permite contrarrestar el déficit de 
polinización. En contraste, C. minor es una especie con densidad intermedia (16 ind/ha), 
una alta oferta de flores durante su pico de floración (300), con una sincronía del 34%, y 
presenta hasta 17 flores por planta, pero de baja recompensa energética (Tabla 5). Es 
visitada por cuatro especies de colibríes (Fig. 16), principalmente no ermitaños, y recibe 
una visita por flor cada tres días (Tabla 8). Asimismo presenta un bajo porcentaje de 
polen heteroespecífico (2%) pero un bajo porcentaje de polen conespecífico germinado 
(5,3%). El déficit de polinización del 50% en esta especie puede estar asociado con una 
baja tasa de visitas y la limitación de polen disponible. Sin embargo el alto potencial de 
producción de frutos por autogamia (60%) revela que su estrategia de autopolinización 
compensa el déficit, lo que le permitiría adaptarse con mayor facilidad a cambios en el 
ambiente. Efectivamente, esta especie fue totalmente autocompatible (ISI = 2,45) en el 
estudio de Amaya-Márquez (1996), y además es una especie abundante en Ñambí en 
diferentes hábitats como rastrojos y pastizales abandonados, donde no se detectaron 
visitas (Marín-Gómez obs. pers). Por lo tanto, el mecanismo de auto compatibilidad es 
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una característica importante para plantas colonizadoras como C. minor, porque permite 
el establecimiento de una población desde un solo individuo y la producción de semillas 
sin polinizadores (Stebbins 1957). 
 
Por el contrario, C. byrsina, Columnea sp nov 1 y C. medicinalis, no presentaron déficit 
de polinización (<28%) y mostraron estrategias contrastantes. Columnea byrsina 
presenta una baja densidad poblacional (4 ind/ ha) pero produce un alto número de 
flores durante el pico de floración (230), presentando hasta 55 flores por planta lo que 
compensa la baja recompensa de néctar por flor (Tabla 5). Además es una especie con 
una sincronía de floración del 44% y es visitada por cuatro especies de colibríes (Fig. 
16), principalmente no ermitaños, aunque con una tasa de visitas muy baja, con menos 
de una visita por flor cada dos días (0,38); por otra parte, no presentó polen 
heteroespecífico y un alto porcentaje de polen conespecífico mostró evidencia de 
germinación (57%). Dado que C. byrsina presenta un sistema auto compatible con un 
potencial de producción de frutos del 44%, el mecanismo de autopolinización puede ser 
una estrategia de aseguramiento reproductivo debido a la baja densidad poblacional y 
escasez de polinizadores (Lloyd & Schoen 1992).  
 
Columnea sp nov 1 también es una especie auto compatible (ISI = 0,81), presenta una 
baja densidad poblacional (12 ind/ ha), una baja oferta de flores durante el pico de 
floración, una baja sincronía de la floración (28%), y el menor número de flores 
disponibles por planta (3), con una baja recompensa de néctar. Esta especie es 
generalista (d' = 0,29) y es visitada por siete especies de colibríes (Fig. 16), pero con la 
menor tasa de visitas por flor (una vista por flor cada tres días); además, presenta un alto 
número de granos conespecíficos (Fig. 12) con un 30% de estos germinados. Esta 
especie no presentó déficit de polinización debido al alto potencial (81%) para la 
reproducción autónoma. Además fue la única especie que presentó un 33% de frutos por 
polinización espontánea. En esta especie el estigma puede ser receptivo desde el 
segundo día (Tabla 2), a pesar de que la flor se encuentre en fase masculina y las anteras 
presenten suficiente polen; de tal forma que la liberación del polen se pudo prolongar 
hasta la fase femenina, lo cual fue evidente por la baja tasa de visitas (Tabla 8). De tal 
forma que la autopolinización ocurre debido a que durante la elongación del estilo, este 
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alcanza la posición de las anteras y recibe el polen que no fue removido. Este 
mecanismo de autopolinización ha sido descrito en varios grupos de angiospermas 
(Endress 1994, Freitas & Sazima 2009, Martén-Rodríguez & Fenster 2010) pero es el 
primer caso de autopolinización espontanea para el género Columnea. La 
autopolinización ha sido documentada recientemente en especies del género Gesneria 
polinizadas por colibríes y está asociado a la presencia de flores tubulares estrechas que 
facilitan el contacto entre las anteras y estigmas debido a su proximidad; aunque 
también sugieren que esta estrategia reproductiva puede estar relacionada con rasgos de 
la historia de vida y hábito de crecimiento (Martén-Rodríguez & Fenster 2010). En 
efecto, Columnea sp nov 1 es una especie de sotobosque con un vástago de disposición 
dorsiventral rastrero muy cerca del suelo (< 50 cm), lo que hace poco probable que un 
colibrí la visite debido a que las manchas son solo visibles desde abajo; además la 
mayoría de las plantas muestreadas presentaron frutos, lo que evidencia la posibilidad 
de autopolinización. Por lo tanto esta estrategia es primordial para el mantenimiento de 
su reproducción en ausencia de polinizadores (Lloyd & Schoen 1992). 
 
Otra especie con bajo déficit de polinización pero con estrategia totalmente opuesta a 
las especies anteriores es C. medicinalis, la cual presenta una alta densidad poblacional 
(26 ind/ha), con una oferta de 160 flores durante el pico de floración, 8,4 flores por 
planta y un índice de sincronía del 43%. Esta especie es la de mayor recompensa 
energética (Tabla 5) y es la más importante para el ensamble de colibríes (IVIR = 15,23, 
Fig. 16), aunque es visitada exclusivamente por P. syrmatophorus, quien realiza cinco 
visitas por flor al día (Tabla 8). Además presenta solo un 2% de polen heteroespecífico 
aunque un bajo porcentaje de germinación (23%). Dado el bajo potencial para la 
producción de frutos por autopolinización (10%), esta especie es altamente dependiente 
de P. syrmatophorus para su reproducción y presenta un alto grado de especialización (d 
= 0,59; Fig. 16). Estos resultados refuerzan la especialización sugerida en estudios 
previos para esta especie (Amaya-Márquez 1996) e indican que cambios drásticos en la 
dinámica poblacional de C. medicinalis causados por cambio climático global o por la 
deforestación (Vanbergen 2013), podrían causar un gran impacto en esta red (Fig. 16) 
ya que esta especie de Columnea es la más importante para este colibrí (Tabla 13), y 
este a su vez visita 13 especies de Columnea y otras 14 especies ornitófilas (Tabla 13; 
Fig. 16). 
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Aunque no se encontró una correlación significativa entre los porcentajes de déficit de 
polinización de las especies de Columnea con 23 rasgos de la historia natural de las 
plantas (Tabla 15), nuestras observaciones sugieren la posible influencia de los 
siguientes factores en el déficit observado: 1) la baja densidad poblacional (C. byrsina, 
C. fimbricalyx y C. longinervosa); 2) la distribución espacial dispersa (C. fimbricalyx); 
3) la baja sincronía de la floración a nivel poblacional (C. albovinosa, C. longinervosa, 
C. rubriacuta) que limita la disponibilidad de polen debido al bajo número de flores 
conespecíficas; 4) la baja tasa de visitas (C. byrsina, C. fimbricalyx, C. rubriacuta y 
Columnea sp. nov. 2); 5) la interferencia de polen heteroespecífico (C. albovinosa, 
Columnea sp. nov. 2, C. rubriacuta) debido al transporte de cargas mixtas por los 
colibríes; 6) la baja importancia para los colibríes (C. rubriacuta) y 7) interacciones de 
interferencia por abejas que pueden limitar la cantidad de polen disponible (C. 
gigantifolia). Sin embargo otros aspectos que no fueron abordados en esta investigación 
pueden causar el déficit de polinización como la florivoría (Maccall & Erwin 2006), la 
infección por hongos en las anteras limitando la disponibilidad de polen (Lara & 
Ornelas 2003), o sesgos en el diseño experimental que impiden la identificación del 
impacto de estos efectos. 
 
Asociación entre ISI y rasgos de la historia natural de las plantas 
La autocompatibilidad es una estrategia distintiva de las epifitas neotropicales (Genry & 
Dodson 1987, Mondragón et al 2015) y de las plantas polinizadas por colibríes. Una 
revisión reciente demostró la predominancia de la autocompatibilidad (ISI entre 0 y 0,8) 
en el 34% de las plantas polinizadas por colibríes en familias como Acanthaceae, 
Ericaceae, Gesneriaceae, Heliconiaceae y Loranthaceae (Wolowski et al. 2013). Esto 
concuerda parcialmente con nuestros datos, ya que cinco especies son 
autoincompatibles mientras que las restantes tienden a ser principalmente 
autocompatibles y cada especie presenta mecanismos característicos anteriormente 
descritos. Sin embargo la correlación entre los valores de ISI con 24 rasgos de las 
plantas reveló una asociación con solo siete de estos (Tabla 15). En Ñambí las especies 
autocompatibles presentaron baja densidad poblacional y un patrón de distribución 
agregado, lo cual es opuesto a la relación positiva entre la distribución agregada con un 
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sistema autocompatible encontrada en un ensamble de colibríes y plantas en Brasil 
(Wolowski et al 2013). Esto puede estar asociado con las estrategias reproductivas de 
especies epifitas como C. byrsina, C. fimbricalyx y C. minor que tienden a favorecer la 
autopolinización como mecanismo de aseguramiento reproductivo que les permita la 
producción de semillas sin necesidad del polinizador y por lo tanto puedan colonizar 
nuevos hábitats (forofitos). 
 
Por otra parte, la autoincompatibilidad está relacionada con una mayor producción y 
recompensa energética del néctar, que a su vez se traducen en una mayor tasa de visitas 
por flor/día en plantas autoincompatibles y un mayor número de visitas de colibríes 
ermitaños (Tabla 8 y 13). Estos colibríes presentan una alta especialización en 
morfología y conducta. Sus picos largos y curvos les permiten acceder a recursos que 
están restringidos a otros colibríes, y que presentan una alta recompensa energética pero 
dispersa en el espacio, por lo que tienden a forrajear en rutas y recorrer largas distancias 
para suplir sus requerimientos energéticos (Stiles 1975, Feinsiger & Colwell 1978), 
beneficiando a la plantas al promover el entrecruzamiento (Janzen 1971). De tal forma 
que las plantas autoincompatibles han desarrollado respuestas adaptativas como la alta 
inversión de energía en patrones de atracción visual y la producción de ofertas de alta 
recompensa que garanticen la visita de los ermitaños. 
 
Visitantes florales y su eficiencia de polinización 
Trece especies de colibríes visitan el ensamble de Columnea en Ñambí, un número alto 
comparado con otros estudios similares, en donde se han registrado entre tres y siete 
especies (Cory1994, Amaya-Márquez 1996, Heppner 1996, Jakob 2000, Dziedzioch et 
al. 2003, Kastinger 2005, Rodríguez-Flores & Stiles 2005). Esto se debe a que Ñambí 
alberga una de las comunidades de colibríes más diversas del Neotrópico, con 29 
especies (Gutiérrez-Zamora et al. 2004), y de Columnea con 15 especies (Capitulo 1). 
Por otra parte, la combinación de las observaciones directas con el análisis palinológico, 
permitió una determinación más robusta de las interacciones. Las filmaciones facilitaron 
el análisis de la conducta de forrajeo, la tasa de visitas y en algunos casos la 
identificación de los sitios de deposición de polen. Por su parte, el método palinológico 
permitió la detección de visitas legítimas, las cuales no siempre son detectadas en 
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observaciones directas; además del análisis cuantitativo de la importancia de las plantas 
para los colibríes (Amaya-Márquez et al. 2001).  
 
El análisis palinológico reveló la existencia de varias interacciones no observadas en 
campo y que en algunos casos, no se esperaban según los resultados del ajuste 
morfológico. Esto ocurrió principalmente en algunas especies de colibríes de pico recto 
y largo que visitaron plantas con corolas curvas, como A. aequatorialis en Columnea sp 
nov 1 y Columnea sp. nov. 2; o de pico recto y mediano como B. jardini en Columnea 
sp nov 1 y C. longinervosa (Tabla 11 y 12). Debido al desajuste morfológico, B. jardini 
podría tener problemas en la extracción eficiente del néctar (Wolf & Stiles 1989, 
Rodríguez-Flores & Stiles 2005). Sin embargo, estas tres especies de plantas 
presentaron altos valores de intensidad de uso por estos colibríes (Tabla 13), lo que 
indica que los colibríes pueden estar visitando las plantas en las horas con mayor 
producción de néctar para evitar problemas de extracción (Stiles com pers). 
 
Las cuatro especies de colibríes con mayor frecuencia de visitas (P. syrmatophorus, C. 
wilsoni, A. coelestis y P. yaruqui), presentaron los valores más altos de importancia de 
polinización (Tabla 9), aunque A. coelestis robó néctar de C. filifera y C. ceticeps, en la 
mayoría de visitas. Igualmente los resultados del IVIR presentaron una tendencia 
similar, pero indican la importancia de A. aequatorialis, B. jardini, E. aquila y H. 
imperatrix, como vectores de polen de varias especies de Columnea. Además este 
análisis demostró conductas de forrajeo contratantes debido a la presencia de visitas 
legítimas de A. coelestis a C. filifera y a C. albovinosa. Las observaciones de campo 
mostraron que los colibríes visitan las plantas sin defensa de recurso, presentan una baja 
tasa de visitas, (máximo una visita por flor/hora), y forrajean a lo largo de rutas. Esto es 
particularmente evidente en los ermitaños y en colibríes de pico largo como A. 
aequatorialis, C. wilsoni, H. imperatrix (Tabla 10). En Ñambí estas especies de 
colibríes, principalmente los ermitaños, realizan movimientos a larga distancia en 
búsqueda de recursos alimenticios (Salaman 2001) lo que evidencia su efectividad como 
vectores de polen (Stiles 1978).  
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Los ermitaños son vectores eficientes de polen (Linhart 1973, Stiles 1975, Rosero-
Lasprilla & Sazima 2004), presentan una estratificación horizontal del polen en el pico 
(Rosero-Lasprilla & Sazima 2004) y son los polinizadores primarios de Columnea 
(Toledo 1975, Stiles 1979, Stiles & Freeman 1993, Cory1994, Amaya-Márquez 1996, 
Heppner 1996, Jakob 2000, Dziedzioch et al. 2003, Kastinger 2005, Rodríguez-Flores 
& Stiles 2005, Martén-Rodríguez et al. 2010). La revisión de estos estudios muestra que 
la mayoría de las especies de Columnea presentan una dependencia por una o dos 
especies de colibríes ermitaños, mientras que otras especies son generalistas y son 
visitadas tanto por ermitaños y no ermitaños, aunque principalmente por especies de 
pico mediano o largo. Por otra parte, se evidencia un reemplazo del polinizador por un 
equivalente ecológico en algunas especies. Por ejemplo, en bosques de zonas bajas del 
Amazonas de Ecuador, C. villosissima es polinizada por P. bourcierii (Heppner 1996), 
mientras que en bosques pre-montanos es polinizada por P. syrmatophorus (Dziedzioch 
et al. 2003), lo cual es soportado por el ajuste morfológico entre picos y corolas 
(Amaya-Márquez et al. 2001, Rodríguez-Flores & Stiles 2005).  
 
El ajuste morfológico es un mecanismo que estructura las redes de interacción planta- 
colibrí y determina el uso de recursos (Maglianesi et al. 2014). De hecho los estudios 
previos sobre Columnea y sus visitantes florales han indicado que las asociaciones están 
restringidas por la longitud del pico y la forma de la corola, lo cual no solo implica la 
forma de uso del recurso néctar, sino del servicio de polinización a través de la 
ubicación diferencial del polen en el cuerpo del polinizador (Amaya-Márquez 1996, 
Heppner 1996, Jakob 2000, Dziedzioch et al. 2003, Kastinger 2005), tal y como ha sido 
descrito en este estudio. Sin embargo, la interferencia en los sitios de deposición de 
polen es inevitable debido a que los colibríes no usan un único recurso y deben visitar 
varias especies para asegurar sus requerimientos energéticos, dando como resultado 
cargas de polen mixto (Murcia & Feinsinger 1996, Murcia 2002).  
 
Las cargas de polen mixto transportadas por los colibríes reducen la cantidad de polen 
conespecífico por pérdidas en especies ajenas (Feinsinger & Tiebout 1991, Murcia & 
Feinsinger 1996) y puede formar una barrera físico-química en el estigma que impide la 
germinación y crecimiento del polen conespecífico (Cory 1994, Murcia 2002). Por 
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ejemplo, en un bosque tropical de zonas bajas de Ecuador, Jakob (2000) encontró un 
alto porcentaje de polen heteroespecífico en cinco especies de Columnea (entre 15% 
para C. picta y 75% para C. perpulchra). En Ñambí el porcentaje de polen ajeno en los 
estigmas de las plantas estuvo entre el 0 y 42%, lo que sugiere que a pesar de que los 
colibríes presenten una alta proporción de polen mixto (Tabla 13), el mecanismo de 
deposición diferencial del polen en el polinizador parece ser eficiente. Sin embargo esto 
es difícil de probar debido a que no es posible diferenciar el polen entre flores. 
 
Mecanismos de coexistencia y especialización de la red Columnea-colibrí 
La baja superposición en el uso del polinizador por las especies de Columnea ocurre por 
las diferencias en densidad poblacional, patrones de floración, su sincronía en la 
población y la arquitectura floral, lo que concuerda con otros estudios en plantas 
polinizadas por colibríes (Stiles 1975, 1977, 1978, Koptur 1983, Grove 1985, Amaya-
Márquez 1996, Murcia & Feinsinger 1996, Buzato et al. 2000, Jakob 2000, Kay & 
Schemske 2003, Kastinger 2005, Gutiérrez-Zamora 2008, Araújo et al. 2011). Por otra 
parte, los bajos valores del índice de similitud proporcional indican una alta 
contribución del polinizador al aislamiento reproductivo de las especies de Columnea, 
algo inesperado dado que este índice es alto en especies simpátricas que presenten un 
mismo síndrome de polinización (Kay & Schemske 2003), lo que sugiere una alta 
especialización en este sistema. 
 
Nuestros resultados se suman a la evidencia reciente que apoya el paradigma de los 
síndromes de polinización como mecanismos que promueven la especialización y 
aislamiento reproductivo en plantas tropicales (Kay & Schemske 2003, Fenster et al. 
2004, Rosas-Guerrero et al. 2014). El grado de especialización en la interacción planta-
colibrí está sustentada en el ajuste morfológico (Amaya-Márquez et al. 2001, 
Maglianesi et al. 2014) y han sido propuestos como evidencia de coevolución difusa 
(Stiles 1981, 1985, Cotton 1998, Buzato et al. 2000, McGuire et al. 2014). En este 
escenario, el grado de especialización está determinado por la fuerza de las 
interacciones debidas a la intensidad diferencial de uso de los recursos (Amaya-
Márquez et al. 2001, Kay & Schemske 2004) y conlleva a una asimetría de las 
interacciones, donde los especialistas interaccionan con la mayoría de los generalistas, 
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mientras que estos últimos interaccionan con otros generalistas (Vásquez & Aizen 
2004). 
 
En Ñambí P. syrmatophorous utilizó 22 especies como recurso alimenticio y visitó casi 
todas las especies de Columnea, pero con una mayor preferencia hacia dos especies (C. 
medicinalis y C. gigantifolia), las cuales mostraron una alta dependencia por este 
colibrí. Esto evidencia el grado de especialización asimétrica detectada en esta red (Fig. 
16). Las plantas generalistas (con menores valores de d’) fueron Columnea sp nov 1, C. 
filifera y C. rubriacuta, las dos primeras con altos valores de importancia para los 
colibríes (Tabla 13). Por el contrario, las plantas más especialistas fueron C. 
fimbricalyx, C. eburnea, C. ceticeps, y C. medicinalis. Esta última presentó el mayor 
valor de importancia para los colibríes (Tabla 13), y fue la única con una dependencia 
exclusiva de P. syrmatophorus (Fig. 16). El grado de especialización en los 
polinizadores indica que las especies escasas muestran altos valores de d’ (Fig. 16); con 
un lugar destacado para A. coelestis por su alta especialización en las especies epifitas y 
de Partamona sp., por su asociación con C. gigantifolia, mientras que los ermitaños 
tienen valores intermedios a bajos debido al amplio espectro de recurso usados (Fig. 
16). Los valores de especialización para los polinizadores son una aproximación y no 
reflejan la especialización real, debido a que estos usan muchos más recursos (Blüthgen 
et al. 2007, Blüthgen 2010). 
 
Phaethornis syrmatophorus es el colibrí más especializado en comportamiento y 
morfología de la comunidad de colibríes de un bosque premontano en Ecuador (Walther 
& Brieschke 2001), usa regularmente 14 especies de plantas y es el único polinizador de 
C. medicinalis y Fuchsia macrostigma, dos especies con flores altamente especializadas 
(Walther & Brieschke 2001). Sin embargo, en otra localidad esta especie usa ocho 
especies de plantas, principalmente gesneriáceas (cuatro especies de Columnea) que 
dependen de este colibrí como único vector de polen (Dziedzioch et al. 2003). 
Igualmente, todas las especies de Columnea en La Planada (Colombia), son polinizadas 
por esta especie de colibrí (Amaya-Márquez 1996), al igual que en Ñambí. Phethornis 
syrmatophorus es el vector de polen más importante en esta red, y su principal recurso, 
C. medicinalis, es totalmente dependiente de este colibrí, el cual a su vez visita casi 
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todas las especies de Columnea, y otras especies ornitófilas (Tabla 13). Por lo tanto 
estas dos especies están determinando la estructura y especialización de la red 
Columnea-colibrí, en la que procesos de facilitación entre las plantas (Feinsinger et al. 
1987), más que de competencia, pueden haber moldeado la evolución de esta 
interacción.  
 
CONCLUSIONES 
 
La Reserva Natural Río Ñambí es una de las regiones con mayor diversidad y 
endemismo del Neotrópico y presenta una de las comunidades más rica y compleja de 
colibríes del mundo, compuesta por 29 especies (Gutiérrez-Zamora et al. 2004). Esta 
excepcional diversidad se manifiesta en la amplia variación morfológica de los colibríes 
y por ende de las interacciones con sus plantas. La dinámica poblacional de los colibríes 
en Ñambí está asociado con la riqueza y abundancia de plantas ornitófilas que ofrecen 
una oferta floral constante durante el ciclo anual (Salaman 2001), entre las que se 
destacan las especies de Columnea por ser uno de los recursos más importantes para los 
colibríes.  
 
En Ñambí el ensamble de Columnea presenta diferencias en sus patrones de floración y 
las especies que se superponen en los picos de máxima producción de flores tienden a 
presentar diferencias en su densidad poblacional, morfología floral y mecanismos 
florales de antesis y producción de recompensas energéticas. Por otra parte, las 
estrategias reproductivas del ensamble de Columnea son diversas y contrastantes, con 
un conjunto de especies generalistas que presentan un alto potencial de autogamia en 
ausencia de visitantes; y otro conjunto de especies especialistas con un sistema auto-
incompatible y totalmente dependientes de los colibríes para su reproducción. Este 
conjunto de mecanismos permite la coexistencia de uno de los ensambles de plantas de 
un mismo género más ricos del Neotrópico. Sin duda, esta información permitirá 
descifrar las relaciones filogenéticas del género (Smith et al. 2014) y servirá como 
modelo para evaluar los efectos del cambio climático global sobre la dependencia de los 
sistemas de polinización en áreas hiperdiversas, como lo es el Chocó biogeográfico. 
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RECOMENDACIONES 
 
Los patrones de floración que presenta el ensamble de Columnea, son tendencias que 
deben ponerse a prueba en estudios más rigurosos y que abarquen una escala espacial y 
temporal amplia. Dado que la mayoría de especies produce pocas flores a la vez, es 
necesario tomar datos por lo menos cada 15 días para entender la dinámica de 
producción de flores y la sincronía de la floración. 
 
Utilizar filmaciones de visitas, observaciones directas combinadas con análisis 
palinológico para evidenciar de forma más clara la arquitectura de las interacciones. 
 
Se debe evaluar la influencia de las interacciones antagónicas como el robo de néctar, 
infección por hongos y la herbivoría en los rasgos florales y en especial la evolución de 
las manchas en las hojas.  
 
Analizar la variación en los rasgos florales, mecanismos de polinización y redes de 
interacción en un contexto filogenético y geográfico. 
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FIGURAS 
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Figura 6. Fenología reproductiva de 15 especies de Columnea en Reserva Natural Río 
Ñambí según su abundancia total. Floración: línea continua, fructificación: línea gris, 
número total de flores abiertas: línea discontinua. 
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Figura 7. Variación del porcentaje de flores sin néctar entre especies de Columnea de la 
Reserva Natural Río Ñambí. 
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Figura 8. Distribución de las características del néctar en flores expuestas de las 
especies de Columnea de la reserva Natural Río Ñambí. A) Volumen, B) porcentaje de 
sucrosa (ºBrix), C) Concentración de sucrosa (mg/ml). Las cajas corresponden al error 
estándar y las barras a la desviación estándar. 
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Figura 9. A: Análisis de componentes principales de 13 especies de Columnea basado 
en 16 variables de morfología floral, dos de néctar y dos de fenología. B: Análisis de 
escalamiento multidimensional de 13 especies de Columnea basado en 11 características 
florales. Se muestran los coeficientes de correlación de Spearman de cada característica 
con cada dimensión. En negrita se indican las correlaciones significativas. 
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Figura 10. Variación de la morfología floral de las especies de Columnea de la Reserva 
Natural Río Ñambí. A: C. minutiflora. B: C. byrsina. C: C. albovinosa. D: C. 
rubriacuta. E: C. fimbricalyx. F: C. filifera. G. Columnea sp. nov. 2. H: C. longinervosa. 
I: C. minor. J: Columnea sp nov 1. K: C. picta. L: C. gigantifolia. M: C. medicinalis. 
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Figura 11. Patrones de atracción floral y extrafloral de las especies de Columnea de la 
Reserva Natural Río Ñambí. A: C. minutiflora. B: C. byrsina. C: C. ceticeps. D: C. 
fimbricalyx. E: C. minor. F: C. picta. G. C. rubriacuta. H: C. filifera. I, J: C. 
gigantifolia. K: C. longinervosa. L: C. albovinosa. M: C. eburnea. N: Columnea sp. 
nov. 2. O: Columnea sp nov 1. P: C. medicinalis. 
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Figura 12. Porcentaje de granos de polen conespecífico (barras grises) y 
heteroespecífico (barras negras) por flor de las especies de Columnea de la reserva 
Natural Río Ñambí. 
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Figura 13. Porcentaje de granos de polen germinados por flor de las especies de 
Columnea de la reserva Natural Río Ñambí. 
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Figura 14. Frecuencia de uso de las especies de Columnea por las cuatro especies de 
colibríes más importantes, según la frecuencia de visitas (barras negras) y cargas de 
polen (barras grises).  
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Figura 15. Frecuencia relativa de granos de polen del género Columnea (barras negras) 
y de otras especies ornitófilas (barras grises) en las muestras de polen de contacto en los 
colibríes de la reserva Natural Río Ñambí 
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Figura 16. Representación de las interacciones entre las especies de Columnea y sus 
polinizadores en la Reserva Natural Rio Ñambí. El ancho de las cajas corresponde a la 
proporción de las interacciones que cada especie aporta a la red. Se indican los enlaces entre 
especies El ancho de las líneas que unen a las especies es proporcional a la fuerza de la 
interacción. Se muestran los valores de especialización (d´) para cada especie y para toda la 
red (H´2)  
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TABLAS 
Tabla 2. Aspectos de la fenología de la floración y la fenología floral de las especies de 
Columnea en la Reserva Natural Río Ñambí. Los subíndices indican diferencias significativas 
entre parejas según la prueba de comparaciones múltiples.  
 
Fenología de la floración Fenología floral 
Especie 
No. de flores 
por planta* 
Índice de 
sincronía 
n 
Longevidad floral 
(días) 
Duración 
Fase ♂ 
Duración 
Fase ♀ 
C. albovinosa 10 ± 11,8 0,36 16 3,7 ±  0,6 3 2 
C. byrsina 55 ± 26,3 
a
 0,44 7 5,9 ±  0,8 3 3 
C. ceticeps 7 ± 3 1 2 
   
Columnea sp nov 1 2,9 ± 1,9 
abc
 0,28 18 4,9 ±  0,8 4 2 
C. eburnea 28 ± 1 0,67 2 
   
C. filifera 17 ± 7,8
 b
 0,26 27 6,5 ±  0,8 3 3 
C. fimbricalyx 36 ± 44 0,36 5 5,7 ±  0,6 4 3 
C. gigantifolia 12 ± 8,7 0,35 21 4,5 ±  0,5 2 3 
C. longinervosa 7,4 ± 5,8 0,31 12 3,8 ±  0,4 2 2 
C. medicinalis 8,4 ± 6,5 0,43 21 4,3 ±  0,5 2 3 
C. minor 17 ± 19 
c
 0,34 19 6,1 ±  0,9 3 4 
C. minutiflora 11 ± 6 0,6 2 3,8 ±  0,4 2 3 
C. picta 16 ± 14 0,47 3 4,5 ±  0,5 3 3 
Columnea sp. nov. 
2 
13 ± 8,1 0,42 20 4,1 ±  0,3 2 3 
C. rubriacuta 6,5 ± 3,8 0,29 20 4 ± 0,6 2 2 
 
* Corresponde al número de flores abiertas y flores antes de la antesis. 
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Tabla 3. Variación de las dimensiones florales (mm) de las especies del género Columnea de la Reserva Natural Río Ñambí. H: prueba de 
Kruskal-Wallis y un valor de p ≤ 0,01 (**). Loco: longitud de la corola, Loef: longitud efectiva de la corola, Dico: diámetro de la corola, Coco: 
constricción de al corola, Lopi: longitud del pistilo, Loes: longitud de los estambres, Exes: exersión de los estambres, Expi: exersión del pistilo, 
Cur: curvatura (mm-1) 
 
Especie Loco Loef Dico Coco Lopi Loes Exes Expi Cur  
C. albovinosa 37,2 ± 1,4 29,9 ± 1,7 5,9 ± 0,8 3,7 ± 0,4 31,3 ± 0,7 28,1 ± 4,6 0 0 0,023 
C. byrsina 27,4 ± 2,1 21,7 ± 2 4 ± 1,2 1,7 ± 0,1 32,6 ± 2,3 30,8 ± 3,7 8,6 ± 2,1 8,8 ± 1,9 0,021 
Columnea sp nov 1 47,7 ± 2,7 36 ± 3,4 7,8 ± 0,3 4,1 ± 0,3 58,5 ± 1,7 54,2 ± 4,6 14,4 ± 4,7 1 ± 3,1 0,022 
C. filifera 48,4 ± 12,1 24,7 ± 2,3 8,9 ± 3,4 5,5 ± 2 25,3 ± 3,1 25,7 ± 2,6 0 0 0,018 
C. fimbricalyx 41,4 ± 2,5 33,5 ± 2,5 7,2 ± 0,4 4,8 ± 0,3 39,2 ± 3,9 26,5 ± 5 0 0 0,023 
C. gigantifolia 62,6 ± 4,8 29,7 ± 3,1 10,8 ± 0,8 6,4 ± 0,4 51,6 ± 11 47,9 ± 6 10 ± 3,6 14,9 ± 3 0,029 
C. longinervosa 43,9 ± 2,8 27 ± 7,5 7,4 ± 0,7 4,3 ± 0,4 30,9 ±1,9 33,9 ± 2,1 3,1 ± 3,2 1,2 ± 2,9 0,043 
C. medicinalis 69,7 ± 5,8 32,7 ± 2,7 13,2 ± 0,9 6,5 ± 0,6 63,2 ± 6,1 61,9 ± 7,4 21,7 ± 3,4 18,9 ± 5,6 0,031 
C. minor 53,8 ± 2,6 42,3 ± 3,4 8,6 ± 0,7 3,5 ± 0,6 49,2 ± 2,1 48,6 ± 3,5 4,2 ± 1,3 3,6 ± 2,9 0,015 
C. minutiflora 23,9 ± 2,4 17,2 ± 1,8 6,2 ± 2 3,9 ± 0,6 22,2 ± 2,5 15,8 ± 5,5 0 0,4 ± 0,9 0,015 
C. picta 56,7 ± 1,9 16,9 ± 5,4 9,9 ± 1,6 5,5 ± 0,8 51 ± 3 44,2 ± 7,2 26,3 ± 8,6 29,8 ± 1,4 0,05 
Columnea sp. nov. 2 37 ± 6,5 18,5 ± 6,1 8,5 ± 0,8 5,4 ± 0,4 30,7 ± 7,8 30,1 ± 4,5 8,9 ± 2,5 9,2 ± 3 0,06 
C. rubriacuta 37,8 ± 2,1 30,5 ± 2,2 6,6 ± 0,6 4,8 ± 5,5 32,8 ± 1,4 27,3 ± 4,6 0 0 0,017 
H12, 135 106,1** 102,6** 97,9** 89,1** 111,7** 106,9** 125,6** 125**  
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Tabla 4. Producción de néctar (µl) por día. De 13 especies de Columnea de la Reserva Natural Río Ñambí. Se muestra el promedio con su 
desviación estándar, el tamaño de muestra en paréntesis y los resultados de las pruebas de ANDEVA de medidas repetidas (Fst) o ANDEVA de 
Friedman (x
2
). Los datos con letras iguales indican diferencias significativas entre grupos según las pruebas de comparaciones múltiples de 
Tukey-Kramer HDS o designos de Wilcoxon. * p = 0,01; ** p ≤ 0,001; *** p ≤ 0,0001; NS No significativo. 
Especie 
Días 
Total 
Prueba 1 2 3 4 5 6 7 
C. picta 
21,3 ± 4 (3) 41 ± 9,5 (3) 22,5 ± 6 (3) 17,9 ± 2,9 (3) 24,8 ± 17,4 (3) 5,4 ± 6 (3) 
 
132,8 ± 59 
X2 5, 18 = 9,86; 
NS 
Columnea sp. nov. 
2 
19,3 ± 6,9  (15) a 19,4 ± 6,1 (15) b 
32,9 ± 11,7 (15) 
abcd 14,9 ± 7,6 (15) c 4,9 ± 4,5 (15) d 
  
91,3 ± 36,8 F 4, 75 = 14,31;  
*** 
C. minor 
6,2 ± 3,4 (21) a 8,2 ± 4,5 (21) 11,3 ± 7,7 (21) abc 9,8 ± 5,9 (21) 5,5 ± 4,5 (21) b 4,1 ± 5,1 (21) 
1,2 ± 1,8 (21) 
c 42,9 ± 33 
F 6, 147 = 4,68; *** 
C. filifera 
11,4 ± 7,3 (9) a 21,8 ± 10,6 (9) 29,5 ± 12,2 (9) a 19,8 ± 10(9) 15,1 ± 6,7 (6) 9,9 ± 1,2 (6) 
 
107,7 ± 47,9 
F 5, 44 = 3,96; ** 
C. albovinosa 
9,5 ± 4,3 (18) a 15,5 ± 7,9 (18) ab 13,1 ± 5,3 (18) c 5,9 ± 3,2 (18) bc 
   
44 ± 20,7 
F 3, 72 = 9,6; *** 
C. medicinalis 29,8 ± 12 (14) a 37,3 ± 12,8 (14) b 47,9 ± 17,3 (14) ac 30,8 ± 21,1 (13) d 10,3 ± 8,5 (9) bcd   
156,1 ± 
72,24 
F 4, 81 = 6,83; *** 
C. longinervosa 
12 ± 4,5 (10) a 18 ± 5,1 (10) bc 18,3 ± 6,6 (10) ade 9,7 ± 3,4 (10) bd 3 ± 2,2 (6) ce  
 
60,9 ± 21,7 
F 4, 46 = 8,61; *** 
C. gigantifolia 
21,9 ±  7,5 (18) a 
32,2 ±  9,9 (18) 
bc 
51 ±  22,4 (18) abde 
26,8 ± 15,8 (16) 
gl 
10,1 ± 7,6 (15) 
cef  
 
142,1 ± 63,3 
F 4, 85= 18,14; *** 
C. fimbricalyx 
8,9 ± 4,4 (7) a 12 ± 5,3 (7) b 11,4 ± 5,4 (7) c 11,3 ± 7,5 (7) cd 10 ± 3,5 (7) abe 3,5 ± 4 (7) de 
 
57,1 ± 35,4 
X2 5, 42=  11,33; * 
Columnea sp nov 1 
7,3 ± 2,2 (9) 7,1 ± 3,2 (9) 10,5 ± 5,2 (9) ab 12,8 ± 6,3 (9) c 7,8 ± 3,9 (9) a 4,1 ± 4,6 (9) bc 
 
49,6 ± 25,4 
X2 5, 54=  13,94; ** 
C. byrsina 
5,5 ± 2,2 (19) abc 8,8 ± 4,2 (19)a 10,9 ± 4,7 (19) bde 9,2 ± 4,4 (19) cf 7,8 ± 4,5 (19) 
4,1 ± 2,8 (19) 
gl 
1,9 ± 2 (19) e 
48,1 ± 24,9 
F 6, 133 = 1,88; *** 
C. rubriacuta 
9,4 ± 4,3 (15) 
a 
14,2 ± 6 (15) ab 12,2 ± 7,3 (15) c 10,6 ± 7,3 (15) d 3,2 ± 2,5 (15) bcd 
 
 
49,7 ± 27,4 
F 4, 75 = 9,87; *** 
C. minutiflora 
2,9 ± 0,8 (2) 3 ± 2,5 (2) 17,4 ± 2 (2) 10 ± 0,6 (2) 2 ± 2,8 (2) 
 
 
35,4 ± 11,6 
X2 4, 10=  6,4; 
NS 
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Tabla 5. Comparación de la producción y la concentración del néctar de las especies de Columnea según la fase sexual, y recompensa energética 
por flor durante su periodo de vida. Se indica el valor promedio y la desviación entandar con la prueba estadística para muestras pareadas (t de 
student o de signos de Wilcoxon) * p ≤ 0,05; ** p ≤ 0,01; *** p ≤ 0,001; NS No significativo. 
 
Especie 
Volumen (µl) 
Prueba 
Concentración (mg/ml) 
Prueba 
Recompensa total 
Masculina Femenina Masculina Femenina Kj/flor 
C. picta 84,7 ± 17,2 48,2 ± 20,9 z = 1,6; n = 3; 
NS
 21,3 ± 4,9 12,3 ± 5,9 z = 1,1; n = 3; 
NS
 74,8 
Columnea sp. nov. 2 38,7 ± 8,9 52,6 ± 18,7 t = 2,82; gl = 14 ** 8,1 ± 2,2 11,1 ± 3,9 t = 2,76; gl = 14; ** 30,2 
C. minor 25,7 ± 13,4 20,5 ± 12,1 t = 1,95; gl = 20; 
NS
 6,2 ± 2,7 4,7 ± 2,3 t = 2,15; gl = 17; * 9,6 
C. filifera 62,8 ± 22,3 32,6 ± 21,1 t = 2,89; gl = 8; * 16,6 ± 5,7 8,7 ± 5,6 t = 2,91; gl = 8; * 55,5 
C. albovinosa 25 ± 11,5 19 ± 8,1 t = 2,34; gl = 17; * 4,8 ± 3 3,7 ± 2,1 z = 2,1; n = 18; 
NS
 6,4 
C. medicinalis 67,1 ± 20,2 83,1 ± 32,1 t = 1,7; gl = 13; 
NS
 16,9 ± 5,3 21,1 ± 8,4 t = 1,95; gl = 13; 
NS
 105,2 
C. longinervosa 29,9 ± 8,72 29,7 ± 8,7 t = 0,04; gl = 9; 
NS
 7,2 ± 2,1 7,3± 2,2 t = 0,07; gl = 9; 
NS
 15,3 
C. gigantifolia 54,2 ± 24,5 83,3 ± 14,9 t = 4,39; gl = 17; *** 15,7 ± 5,2 24,8 ± 9,4 t = 4,54; gl = 17; *** 101,2 
C. fimbricalyx 32,3 ± 4,8 24,8 ± 17,8 t = 1,10; gl = 6; 
NS
 7,7 ± 1,3 5,6 ± 4,6 t = 1,22; gl = 6; 
NS
 14,1 
Columnea sp nov 1 24,9 ± 8,5 24,7 ± 4,9 t = 0,05; gl = 8; 
NS
 4,1 ± 1,6 4,1 ± 1,6 t = 0,04; gl = 8
 NS
 7,8 
C. byrsina 25,2 ± 10,1 22,9 ± 9,6 t = 0,61; gl = 18
 NS
 3,6 ± 1,8 3,7 ± 1,6 t = 0,17; gl = 16; 
NS
 7,0 
C. rubriacuta 23,6 ±  9,2 26 ± 14,1 t = 0,58; gl = 14
 NS
 5,7 ± 2,5 6,4 ±  3,1 t = 0,68; gl = 13; 
NS
 11,1 
C. minutiflora 12,9 ± 13,2 22.4 ± 18,2 z = 0,71; n = 2; 
NS
 2,5 ± 2,6 3,8 ± 2,7 z = 0,4; n = 2; 
NS
 3,7 
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Tabla 6. Concentración del néctar (mg/ml) del ensamble de Columnea por especie y por día. Se muestra el promedio con su desviación estándar, 
el tamaño de muestra en paréntesis y los resultados de las pruebas de ANDEVA de medidas repetidas (Fst) o ANDEVA de Friedman (x
2
). Los 
datos con letras iguales indican diferencias significativas entre grupos según las pruebas de comparaciones múltiples de Tukey-Kramer HDS o 
signos de Wilcoxon. * p = 0,01; ** p ≤ 0,001; *** p ≤ 0,0001; NS No significativo. 
Especie 
Días 
Total 
Prueba 1 2 3 4 5 6 7 
C. picta 
5,2 ± 1,4 (3) 10,3 ± 2,2 (3) 5,8 ± 0,9 (3) 4,5 ± 0,9 (3) 6,5 ± 4,7 (3) 2 ± 1,2 (3) 
 
34,2 ± 12,2 
X2 5, 17 = 7,71; 
NS 
Columnea sp. nov. 2 
3,9 ± 1,5 (15) a 4,1 ± 1,5 (15) b 7,2 ± 2,6 (15) abcd 3,1 ± 1,5 (15) c 1,7 ± 0,8 (6) d 
 
 
20,1 ± 7,9 
F 4, 66 = 15,28; *** 
C. minor 
1,7 ± 0,7 (17) a 2,1 ± 0,8 (18) 3 ± 1,3 (17) ab 2,6 ± 1 (18) 1,6 ± 1 (15) b 1,8 ± 1,2 (8) 1 ± 0,3 (3) 13,6 ± 6,3 
F 6, 96 = 4,84; *** 
C. filifera 
2,9 ±  1,9 (9) a 5,6 ±  2,7 (9) 8,1 ± 3,4 (9) a 5,4± 2,7 (9) 4,1 ± 1,9 (6)  2,5 ± 0,4 (2) 
 
31,3 ± 13 
F 5, 44 = 4,34; ** 
C. albovinosa 
1,9 ± 1 (17) 3,1 ± 2,2 (18) a 2,6 ± 1,3 (18) 1,4 ± 0,8 (15) b 
 
  
8,9 ± 5,2 
F 3, 68 = 4,36; *** 
C. medicinalis 
7,4 ± 3 (14) a 9,6 ± 3,4 (14) b 12,3 ± 5 (14) ac 8,4 ± 4,2 (12) 3,2 ± 1,6 (7) bc 
  
40,9 ± 17,4 
F 4, 75 = 7,53; *** 
C. longinervosa 
2,9 ± 1 (10) a 4,3 ±1,3 (10) bc 4,5 ± 1,7 (10) ade 2,4 ± 0,8 (10) bd 1,1 ± 0,4 (3) ce 
 
 
15,3 ± 5,2 
F 4, 43 = 8,52; *** 
C. gigantifolia 
6,1 ± 2,4 (18) ab 9,5 ± 3,4 (18) c 15,1 ± 7,3 (18) ade 8,7 ± 4,7 (18) gl 3,7 ± 1,9 (12) bcef 
  
43,2 ± 19,7 
F 4, 81= 3,93; *** 
C. fimbricalyx 
2,1 ± 1,1 (7) 2,7 ± 1,1 (7) 2,9 ± 1,7 (7) 3,1 ± 1,7 (6) 2,6 ± 2,4 (6) 1,5 ± 0,5 (3) 
 
15 ± 8,6 
X2 5, 36 = 4,91; 
NS 
Columnea sp nov 1 
1,2 ± 0,4 (9) 1,4 ± 0,4 (8) 2 ± 0,8 (8) 2,3 ± 1,4 (9) 1,3 ± 0,7 (9) 1,4 ± 0,7 (3) 
 
9,6 ± 4,5 
X2 5, 46 = 0,71; 
NS 
C. byrsina 
0,9 ± 0,3 (17) ab 1,5 ± 0,7 (17) 1,8 ± 0,9 (19) a 1,6 ± 0,8 (17) b 1,4 ± 0,6 (16) 0,9 ± 0,5 (10) 0,7 ± 0,4 (4) 8,8 ± 4,3 
F 4, 61 = 4,71; *** 
C. rubriacuta 
2,2 ± 1,2 (15) a 3,6 ± 1,4 (14) ab 3,3 ± 1,4 (13) c 3,4 ± 1,2 (11) d 1,1 ± 0,3 (8) bcd 
  
13,5 ± 5,5 
F 4, 61 = 9,2; *** 
C. minutiflora 
0,6 ± 0,2 (2) 0,6 ± 0,5 (2) 3,2 ± 0,8 (2) 1,9 ± 0,1 (2) 
  
 
6,3 ± 1,5 
X2 3, 8 =  5,4; 
NS 
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Tabla 7. Resultados de los experimentos de polinización (%) e índice de autoincompatibilidad (ISI) de 11 especies de Columnea de la reserva 
Natural Río Ñambí. Se presentan los resultados de la prueba de Kruskal-Wallis. Los datos con letras iguales indican diferencias significativas 
entre grupos según las pruebas de comparaciones múltiples de signos de Wilcoxon. 
 
Especie Natural Alogamia Autogamia Geitonogamia Apomixis Espontanea Valor H p ISI 
C. albovinosa 28 ± 46 85 ± 38 40 ±  55 
   
H2 23 = 5,75 0,056 0,47 
C. byrsina 87 ± 35 85 ± 38 44 ± 52 
   
H2 24 = 4,65 0,09 0,52 
Columnea sp nov 1 81 ± 40
a
 100
c
 81 ± 40
b
 100
d
 0 
abcd
 33 ± 50 H4 60 = 31,4 <0,001 0,81 
C. filifera 50 ± 52 83 ± 40
a
 0a 
   
H2 22 = 8,2 0,016 0,00 
C. fimbricalyx 41 ± 50 85 ± 37 57 ± 53 
   
H2 31 = 3,86 0,14 0,67 
C. gigantifolia 47 ± 51 93 ± 25
a
 15 ± 37
a
 12 ± 35
a
 0
a
 0
a
 H5 70 = 37,3 <0,001 0,16 
C. longinervosa 18 ± 40
b
 100
ab
 0
a
 
   
H2 23 = 15 <0,001 0,00 
C. medicinalis 72 ± 46 100
a
 10 ± 31a 0
a
 0
a
 0
a
 H5 51 = 37,1 <0,001 0,10 
C. minor 50 ± 53 100 60 ±  55 33 ± 57 0 0 H5 31 = 14,9 0,012 0,60 
Columnea sp. nov. 2 42 ± 51 70 ± 48 10 ± 31 
   
H2 32 = 7,23 0,027 0,14 
C. rubriacuta 45 ± 52 100
ab
 43 ± 53 0 0
a
 0
b
 H5 42 = 22,6 0,0004 0,31 
 
 
 
 
 
 
Tabla 8. Tasa de visitas por flor/hora y número total de visitas en paréntesis, de los visitantes de cada especie de Columnea. 
Especies Coal Coby Coce Coch Coeb Cofi Cofm Cogi Colo Come Comi Comt Copi Copic Coru 
109 
 
Coeligena wilsoni 0,16 (11) 0,24 (12)       
0,88 (1) 
 
0,67 (15) 
   
0,62 (1) 
Phaethornis syrmatophorus 0,11 (7) 0,19 (5) 
 
0,07 (1) 
 
0,55 (5) 
 
0,34 (35) 0,28 (11) 0,61 (51) 0,12 (2) 
 
0,16 (2) 0,4 (6) 0,82 (2) 
Aglaiocercus coelestis  
0,66 (22) 0,17 (5) 
  
0,42 (26) 
     
0,32 (10) 
   
Phaethornis strigularis 
    
0,14 (2) 
       
0,5 (3) 0,74 (3) 
 
Phaethornis yaruqui 0,90 (1) 
   
0,14 (1) 0,24 (4) 
 
0,24 (3) 
    
0,16 (2) 0,46 (3) 0,75 (3) 
Urosticte benjamini 0,90 (6) 
              
Heliodoxa imperatrix 
          
0,1 (3) 
    
Calliphlox mitchellii 
 
0,19 (12) 
             
Florisuga mellivora 
            
0,77 (3) 
  
Urochroa bougueri 
      
0,58 (15) 
   
0,2 (6) 
    
Apidae 0,60 (4) 
 
0,77 (21) 
       
0,12 (2) 
    
Partamona sp. 
       
0,9 (201) 
 
0,15 (46) 
     
Formicidae 
  
0,73 (1) 
            
Pheidole sp. 
           
2,83 (17) 
   
Syrphidae 
           
0,33 (2) 
   
Vespidae 
  
0,42 (8) 
            
Diglossa indigotica 0,25 (3) 
              
Número de flores 40 82 11 13 3 24 31 38 9 42 110 8 5 15 8 
Esfuerzo (h) 28,5 20 8 23,5 7 34,2 11 42,5 32 45 34 9 6 23 11,5 
 
Tabla 9. Valores del índice de importancia del polinizador para cada especie de Columnea. 
 
Especies Coal Coby Coce C. sp1 Coeb Cofi Cofm Cogi Colo Come Comi Comt Copi C. sp2 Coru 
Coeligena wilsoni 0,38 0,23 
      
0,08 
 
0,5 
   
0,17 
Phaethornis syrmatophorus 0,24 0,1 
 
1 
 
0,3 
 
0,5 0,92 0,93 0,1 
 
0,2 0,5 0,33 
Aglaiocercus coelestis 
 
0,44 0,2 
  
0,48 
     
1 
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Phaethornis strigularis 
    
0,75 
       
0,3 0,25 
 Phaethornis yaruqui 0,04 
   
0,25 0,25 
 
0,03 
    
0,2 0,25 0,5 
Urosticte benjamini 0,2 
              Heliodoxa imperatrix 
          
0,1 
    Calliphlox mitchellii 
 
0,23 
             Florisuga mellivora 
            
0,3 
  Urochroa bougueri 
      
1 
   
0,2 
    Partamona sp. 
       
0,47 
        
Coal: C. albovinosa, Coby: C. byrsina, Coce: C. ceticeps, C. sp1: Columnea sp nov 1, Coeb: C. eburnea, Cofi: C. filifera, Cofm: C. fimbricalyx, Cogi: C. 
gigantifolia, Colo: C. longinervosa, Come: C. medicinalis, Comi: C. minor, Comt: C. minutiflora, Copi: C. picta, C. sp2: Columnea sp. nov. 2, Coru: C. 
rubriacuta 
 
 
Tabla 10. Características morfológicas de los colibríes con los sitios que indican la deposición del polen para cada especie de Columnea, según 
el análisis palinológico y filmaciones (*). 
Especie 
Masa 
(g) 
Longitud pico 
(mm) 
Ancho pico 
(mm) 
Alto pico 
(mm) 
Curvatura (mm-
1) 
Frente Pico 
P. 
syrmatophorus 
5,9 41,3 1,9 2,6 0,021 
4, 9, 8, 10, 14 , 
15 
1*, 2*, 4, 6*, 8, 10, 11*, 13*, 14, 
15* 
C. wilsoni 6,6 36,4 1,7 2,4 0 6, 4, 9, 11 1, 2*, 6, 12, 15 
A. coelestis 4,6 18,7 1,8 2,3 0 1, 2*, 3, 6,  12 6, 12 
U. bougueri 10,8 34,2 2,3 2,6 0,005 7*, 11* 7* 
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P. yaruqui 5,5 41,5 1,9 2,8 0,01 4, 8*, 13, 14* 1*, 4, 5*, 6, 7, 8, 12, 14 
C. mitchelli 2,9 18,2 1,1 1,4 0 2* 
 P. striigularis 3,1 20,9 1,5 1,9 0,014 5*, 13*, 14* 
 U. benjamini 3,4 20,3 1,4 1,8 0 1* 1* 
F. mellivora 7,2 22,9 2,3 2,5 0 13* 
 H. imperatrix 8,4 31 1,8 2,5 0 1, 4, 6, 8, 11* 1, 4 
A. aequatorialis 7,5 41,3 2,2 1,8 0 6, 14 
 
E. aquila 10,2 27,5 5,7 5,4 0,054 4, 9 4, 12, 14 
D. ludoviciae 6,6 39,8 2,2 2,8 0 
  
B. jardini 9 22,9 2,1 2,2 0 4, 9 9 
 
1: C. albovinosa, 2: C. byrsina, 3: C. ceticeps, 4: Columnea sp nov 1, 5: C. eburnea, 6: C. filifera, 7: C. fimbricalyx, 8: C. gigantifolia, 9: C. longinervosa, 
10: C. medicinalis, 11: C. minor, 12: C. minutiflora, 13: C. picta, 14: Columnea sp. nov. 2, 15: C. rubriacuta. 
. 
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Tabla 11. Ajuste morfológico entre la longitud expuesta del pico de los colibríes y la longitud efectiva de la corola de las especies de Columnea. 
En negrita se resaltan las especies que presentarían restricciones de uso por la alta diferencia de ajuste. 
 
Especie C. sp2 Coru Copi Comt Comi Come Colo Cogi Cofm Cofi C. sp1 Coby Coal 
P. syrmatophorus 2,23 1,36 2,44 2,40 0,98 1,26 1,53 1,39 1,23 1,67 1,15 1,91 1,38 
C. wilsoni 1,96 1,19 2,15 2,12 0,86 1,11 1,35 1,23 1,09 1,47 1,01 1,68 1,22 
A. coelestis 1,01 0,61 1,11 1,09 0,44 0,57 0,69 0,63 0,56 0,76 0,52 0,86 0,62 
U. bougueri 1,84 1,12 2,02 1,99 0,81 1,05 1,27 1,15 1,02 1,38 0,95 1,58 1,14 
P. yaruqui 2,24 1,36 2,46 2,41 0,98 1,27 1,54 1,40 1,24 1,68 1,15 1,92 1,39 
C. mitchelli 0,98 0,60 1,08 1,06 0,43 0,56 0,67 0,61 0,54 0,74 0,51 0,84 0,61 
P. striigularis 1,13 0,69 1,24 1,22 0,49 0,64 0,77 0,70 0,62 0,85 0,58 0,96 0,70 
U. benjamini 1,09 0,67 1,20 1,18 0,48 0,62 0,75 0,68 0,61 0,82 0,56 0,94 0,68 
F. mellivora 1,23 0,75 1,36 1,33 0,54 0,70 0,85 0,77 0,68 0,93 0,64 1,06 0,76 
H. imperatrix 1,67 1,02 1,83 1,80 0,73 0,95 1,15 1,04 0,93 1,25 0,86 1,43 1,04 
A. aequatorialis 2,23 1,36 2,44 2,40 0,98 1,26 1,53 1,39 1,23 1,67 1,15 1,91 1,38 
E. aquila 1,48 0,90 1,63 1,60 0,65 0,84 1,02 0,93 0,82 1,11 0,76 1,27 0,92 
D. ludoviciae 2,15 1,31 2,36 2,31 0,94 1,22 1,47 1,34 1,19 1,61 1,11 1,84 1,33 
B. jardini 1,23 0,75 1,36 1,33 0,54 0,70 0,85 0,77 0,68 0,93 0,64 1,06 0,76 
 
Coal: C. albovinosa, Coby: C. byrsina, C. sp1: Columnea sp nov 1, Cofi: C. filifera, Cofm: C. fimbricalyx, Cogi: C. gigantifolia, Colo: C. longinervosa, 
Come: C. medicinalis, Comi: C. minor, Comt: C. minutiflora, Copi: C. picta, C. sp2: Columnea sp. nov. 2, Coru: C. rubriacuta   
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Tabla 12. Ajuste morfológico entre la curvatura del pico de los colibríes y la curvatura de la corola de las especies de Columnea. En negrita se 
resaltan las especies que presentarían restricciones de uso por la alta diferencia de ajuste. 
 
Especie C. sp2 Coru Copi Comt Comi Come Colo Cogi Cofm Cofi C. sp1 Coby Coal 
P. syrmatophorus 0,42 1,58 0,54 1,74 1,74 0,87 0,62 0,92 1,16 1,43 1,21 1,28 1,18 
C. wilsoni 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
A. coelestis 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
U. bougueri 0,11 0,41 0,14 0,45 0,45 0,23 0,16 0,24 0,30 0,37 0,31 0,33 0,31 
P. yaruqui 0,31 1,17 0,40 1,29 1,29 0,64 0,46 0,68 0,86 1,06 0,90 0,95 0,88 
C. mitchelli 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
P. striigularis 0,25 0,94 0,32 1,03 1,03 0,52 0,36 0,54 0,69 0,85 0,72 0,76 0,70 
U. benjamini 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
F. mellivora 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
H. imperatrix 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
A. aequatorialis 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
E. aquila 0,84 3,16 1,08 3,47 3,48 1,74 1,23 1,83 2,32 2,86 2,42 2,56 2,36 
D. ludoviciae 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
B. jardini 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
 
Coal: C. albovinosa, Coby: C. byrsina, C. sp1: Columnea sp nov 1, Cofi: C. filifera, Cofm: C. fimbricalyx, Cogi: C. gigantifolia, Colo: C. longinervosa, 
Come: C. medicinalis, Comi: C. minor, Comt: C. minutiflora, Copi: C. picta, C. sp2: Columnea sp. nov. 2, Coru: C. rubriacuta 
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Tabla 13. Importancia de los recursos florales (IVIR) para el ensamble de colibríes en la Reserva Natural Río Ñambí. En negrita se resaltan las 
intensidades de uso del recurso que más aportan al IVIR. 
 
Taxón A. coelestis A. aequatorialis B. jardini C. wilsoni D. ludoviciae E. aquila H. imperatrix P. syrmatophorus P. yaruqui Intensidad uso IVIR 
Ericaceae2 0,01333    0,50000   0,00029  0,51362 0,17121 
C.medicinalis        0,15236  0,15236 0,15236 
Ericaceae1 0,09188 0,37500  0,17344  0,02299 0,02222 0,00720 0,11250 0,80523 0,13420 
Gesneriaceae3 0,00333  0,22222       0,22556 0,11278 
Glossoloma1 0,03000 0,16667 0,22222 0,02439   0,02222 0,04868 0,02813 0,54230 0,07747 
Gesneriaceae1 0,03521   0,05488   0,08889   0,17898 0,05966 
Heliconia 0,01021   0,00271  0,20690  0,01411  0,23393 0,05848 
Bromeliaceae1 0,00750   0,00271  0,14368 0,02222 0,12702 0,02813 0,33125 0,05521 
Columnea sp nov 1  0,04167 0,05556 0,00610  0,00575 0,08889 0,00115 0,07813 0,27723 0,03960 
Gesneriaceae2   0,05556   0,02299    0,07854 0,03927 
Loranthaceae 0,00750   0,06775      0,07525 0,03763 
C.gigantifolia       0,08889 0,00029 0,01250 0,10168 0,03389 
Columnea sp. nov. 2  0,04167    0,05172  0,00259 0,02813 0,12411 0,03103 
C.albovinosa 0,00188   0,00068   0,08889   0,09144 0,03048 
C.longinervosa   0,05556   0,02299  0,00029  0,07883 0,02628 
C.filifera 0,01333 0,04167  0,04336   0,02222 0,00115 0,02813 0,14986 0,02498 
C.fimbricalyx         0,01250 0,01250 0,01250 
C.minutiflora 0,01021   0,00068  0,00575   0,00313 0,01976 0,00494 
Bromeliaceae2        0,00461 0,00313 0,00773 0,00387 
Ericaceae3 0,00333         0,00333 0,00333 
Indet1         0,00313 0,00313 0,00313 
Indet17 0,00021     0,00575  0,00115 0,00313 0,01023 0,00256 
Glossoloma2 0,00083   0,00068    0,00029 0,00313 0,00492 0,00123 
Indet16        0,00115  0,00115 0,00115 
Besleria 0,00083         0,00083 0,00083 
Indet4 0,00083   0,00068      0,00151 0,00076 
Onagraceae 0,00021       0,00115  0,00136 0,00068 
Indet5    0,00068      0,00068 0,00068 
Indet15    0,00068      0,00068 0,00068 
Maranthaceae    0,00068      0,00068 0,00068 
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Taxón A. coelestis A. aequatorialis B. jardini C. wilsoni D. ludoviciae E. aquila H. imperatrix P. syrmatophorus P. yaruqui Intensidad uso IVIR 
Indet11 0,00021   0,00068      0,00089 0,00044 
Anacardiaceae        0,00029  0,00029 0,00029 
C.minor        0,00029  0,00029 0,00029 
C.rubriacuta        0,00029  0,00029 0,00029 
Indet3        0,00029  0,00029 0,00029 
Indet10        0,00029  0,00029 0,00029 
Indet2 0,00021       0,00029  0,00050 0,00025 
Indet6 0,00021         0,00021 0,00021 
Indet7 0,00021         0,00021 0,00021 
Indet8 0,00021         0,00021 0,00021 
Indet9 0,00021         0,00021 0,00021 
Indet12 0,00021         0,00021 0,00021 
Indet13 0,00021         0,00021 0,00021 
Indet14 0,00021         0,00021 0,00021 
Total recursos 26 5 5 16 1 9 8 22 13   
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Tabla 14. Comparación de los valores de solapamiento del nicho (diagonal superior) y 
similitud proporcional (diagonal inferior) del ensamble de polinizadores entre pares de 
especies de Columnea.  
 
Coal Coby Coce Coch Coeb Cofi Cofm Cogi Colo Come Comi Comt Copi Copic Coru 
Coal 
 
0,822 0,008 0,244 0,012 0,287 0,028 0,667 0,252 0,273 0,520 0,028 0,122 0,233 0,322 
Coby 0,374 
 
0,780 0,143 0,000 0,896 0,000 0,143 0,174 0,177 0,357 0,794 0,069 0,138 0,157 
Coce 0,498 0,284 
 
0,000 0,000 0,839 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,994 0,000 0,000 0,000 
Coch 0,456 0,474 0,500 
 
0,195 0,211 0,437 0,792 0,667 0,776 0,662 0,024 0,547 0,932 0,961 
Coeb 0,497 0,500 0,500 0,450 
 
0,046 0,224 0,083 0,000 0,000 0,000 0,005 0,682 0,484 0,140 
Cofi 0,453 0,353 0,252 0,459 0,489 
 
0,091 0,175 0,167 0,161 0,383 0,858 0,114 0,195 0,274 
Cofm 0,495 0,500 0,500 0,400 0,438 0,481 
 
0,186 0,000 0,000 0,138 0,011 0,277 0,373 0,313 
Cogi 0,385 0,475 0,500 0,339 0,479 0,468 0,459 
 
0,650 0,808 0,734 0,004 0,420 0,770 0,831 
Colo 0,459 0,472 0,500 0,372 0,500 0,471 0,500 0,380 
 
0,805 0,717 0,037 0,316 0,629 0,723 
Come 0,425 0,451 0,500 0,248 0,500 0,452 0,500 0,247 0,262 
 
0,845 0,000 0,392 0,780 0,885 
Comi 0,412 0,439 0,500 0,368 0,500 0,430 0,470 0,359 0,370 0,240 
 
0,022 0,332 0,660 0,820 
Comt 0,493 0,310 0,071 0,493 0,498 0,281 0,497 0,499 0,491 0,500 0,494 
 
0,006 0,009 0,014 
Copi 0,483 0,490 0,500 0,410 0,363 0,483 0,450 0,433 0,452 0,400 0,448 0,499 
 
0,710 0,520 
Copic 0,461 0,477 0,500 0,319 0,386 0,465 0,421 0,356 0,389 0,266 0,379 0,498 0,392 
 
0,924 
Coru 0,440 0,471 0,500 0,289 0,463 0,445 0,425 0,324 0,356 0,201 0,329 0,496 0,410 0,313 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Tabla 15. Resultados de la prueba de correlación de Spearman entre ISI y el déficit de 
polinización con rasgos de la historia natural de las especies de 11 especies de Columnea de la 
Reserva Natural Río Ñambí. Los valores en negrita indican una correlación significativa con un 
p ≤ 0,05. 
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Variable Autoincompatibilidad (ISI) Déficit de polinización 
Densidad poblacional (Ind/ha) -0,61 0,41 
Distribución espacial (Im) -0,69 0,25 
Intensidad de la floración (flores/planta) 0,13 -0,23 
No. Flores abiertas/planta 0,35 0,04 
Sincronía de la floración (Z) 0,07 -0,23 
Oferta floral (min.) -0,06 -0,29 
Oferta floral (máx.) -0,15 -0,27 
Longitud de la corola (mm) -0,20 -0,10 
Curvatura de la corola (mm-1) -0,39 0,06 
Longevidad floral (días) 0,33 -0,40 
Volumen de néctar (µl) -0,69 -0,17 
Concentración (mg/ml) -0,64 -0,02 
Recompensa energética (Kj/flor) -0,68 -0,10 
% polen conespecífico 0,23 -0,48 
% polen heteroespecífico -0,35 0,68 
% de polen germinado 0,24 -0,48 
Autoincompatibilidad (ISI) 
 
-0,16 
Déficit de polinización -0,16 
 
No. Polinizadores (especies) 0,13 -0,15 
No. de visitas no ermitaños -0,64 -0,02 
No. de visitas no ermitaños 0,03 -0,09 
Tasa visitas/flor/día -0,63 0,12 
Importancia de recursos (IVIR) -0,23 -0,18 
Especialización (d') 0,03 -0,01 
 
